UNIVERSIDAD POLITECNICA DE VALENCIA

Departamento de Produccion Vegetal

Factores Ecofisiologicos Relacionados con el
Crecimiento Vegetativo, Floracion y
Desarrollo del Fruto del Aguacate

TESIS DOCTORAL

presentada por
SANDRA PAOLA GANDOLFO WIEDERHOLD

para optar al grado de
DOCTOR INGENIERO AGRONOMO

Director
Prof. MANUEL AGUSTI FONFRIA

Valencia, Junio de 2008






SEER UNIVERSITAT
)7 poLiTECNICA
; DE VALENCIA

D. Manuel Agusti Fonfria, Dr. Ingeniero Agronomo, Catedratico de
Universidad del Departamento de Produccion Vegetal de la Universidad

Politécnica de Valencia
Expone:

Que la presente Tesis Doctoral ‘Factores Ecofisiologicos Relacionados con
el Crecimiento Vegetativo, Floracion y Desarrollo del Fruto del Aguacate’,
realizada por la Ingeniero Agronomo Sandra Paola Gandolfo Wiederhold para
optar al grado de Doctor se ha llevado a cabo bajo mi direccion en el
Departamento de Produccion Vegetal de la Universidad Politécnica de Valencia,
y por la presente
Autoriza:

La presentacion de la memoria adjunta a los efectos académicos oportunos.

En Valencia, 16 de junio de 2008

Fdo. Manuel Agusti Fonfria






Agradecimientos

A mis Padres, Jorge y Emma, por su infinita paciencia, comprension y constante
apoyo en todos los momentos, los buenos y los malos, y por su inmenso carifio

incondicional, sin el cual todo este trabajo no habria sido posible para mi. Gracias papas.

A mis hermanos, Carlos y Claudia, por su apoyo, cariio y comprension al
facilitarme lo mas posible el tener a mis padres y sobrinitas, en la distancia, lo mas cerca
posible de mi, con chateos, mails, fotos y llamadas telefénicas. A mis pequefios tesoritos,
Sofia y Karina, espero que me disculpen haberme perdido sus afios mas ricos de infancia,

pero el carifio siempre es infinito, atraviesa montafias y llega a los corazones.

A mi profesor tutor, D. Manuel Agusti Fonfria, por darme la oportunidad de realizar
este trabajo doctoral y facilitarme todos los medios, materiales y econdmicos, que requeri
para llevarlo a buen término. A su equipo de trabajo, de Citricultura y Fruticultura:
Carlos, Amparo, Carmina y Gracia, y a Vicente Almela, Mariano Juan, Carmela y Vicent,

por los buenos momentos que hemos compartido y por su apoyo siempre que los necesité.

A la Cooperativa de Callosa d'En Sarrid Ruchey, por facilitar las fincas donde se
realizaron los ensayos experimentales de esta tesis, y en particular, a Esteban Soler, por

su apoyo en la realizacion de estos ensayos.

A mis compafieros y amigos del laboratorio de citricultura, que estuvieron o estan
aun, Luisa, Gema, Merce, Diego y Laura, Pau, Peter, Mayda, Norberto, Tato, Alfredo y
Giuli, y a mis amigos de la universidad, Lupe, Julito, Jos¢, Juan, y a los profesores
Fernando Fornés y Rosa Belda, con todos los cuales he compartido gratisimos momentos,

para ellos, todo mi carifio y agradecimiento.

Al grupo de Botanica y Recursos Fitoquimicos, a D. Herminio Boira, M* Amparo
Blazquez y Mercedes Verdeguer, por su amistad, carifio y simpatia, y por haberme hecho

sentir como parte de su grupo, compartiendo muy buenos momentos juntos.

A mis amigos de Chile, Lolo, Mimi, Carol, Rossana, Marcelita, Mabel, Claudia,

Carlos y Cristian, por formar parte de los recuerdos inolvidables y del carifio que recibi, a



la distancia. A la Tia Lina, por su gran amistad y apoyo, y su entrafable carifio que
siempre recibi, desde la distancia. A Verito, por ser una gran amiga y un encanto de

persona, con la que comparti un hogar, y muchas experiencias hermosas.

A mi amigo Dan Scheuer, de Israel, por su constante preocupacion de mis avances y
valiosos consejos y palabras de apoyo. A mis compaferos de Alemania, Lili, Nicolas,
Vanessa y a mi gran amiga Birgit, por el apoyo que nos brindamos mutuamente en esa
etapa de nuestras vidas, que gener6d una hermosa amistad. A mi amiga Franca, de Italia,
por ser una persona inolvidable y encantadora, de quien me siento afortunada de haber

conocido y compartido hermosos momentos.

A todos ellos, y a los que no he podido nombrar por espacio y tiempo, mi mas

sincero agradecimiento.



Si ves derrumbarse la obra de tu vida, y comienzas a reconstruirla sin una queja
Si pierdes las ganancias de toda tu vida, y te lanzas de nuevo a la pelea sin decir
nada a nadie de lo que es y lo que era.

Si puedes amar sin que el amor te lleve a la locura,

Si llegas a ser fuerte sin perder la ternura

Si nada que te hiera llega a hacerte la herida
Si todos te reclaman y ninguno te precisa
Si caminas junto a reyes con tu paso y con tu luz

Si hablas con el pueblo y mantienes tu virtud.

Si meditas, observas y aprendes, sin que el conocimiento
te conduzca al escepticismo o a la destruccion.

Si suefias sin ser esclavo de tus suefios

Si piensas siendo tan solo un pensador.

Si engafiado no engafias

Si puedes ser bueno y sabio sin llegar a ser moralista o pedante.
Si primero llega el triunfo y después la derrota, y a los dos
impostores los tratas de igual forma

Si mantienes en ti la cabeza tranquila, cuando todo a tu lado

es cabeza perdida

Si llenas el minuto inolvidable y cierto de sesenta segundos

que te lleven al cielo,

Jamas seras esclavo de Reyes, Dioses, Fortunas y Victorias,
y lo que es mejor que el Poder y la Gloria.....

....seras Hombre hijo mio...

(R. Kipling)






A mis queridos padres, Jorge y Emma,

a mis hermanos, Carlos y Claudia






Indice

RESTUMENES. . ...t 1
ReESUMEN. ... .o 3
ADSITACE. . 5
RESUML. ..o 7

L INtroduccion General........ ..ottt 9
1. Ecofisiologia del aguacate..........cccoevieiiiiiiiiii i e 11
| B 0] 101 1111 (O 11
1.1.1. Efecto de la radiacion solar...............oooiiiiiiiiiiiniiiiiine, 12

1.1.2. Efectodelatemperatura................oooeviiiiiiiiiiiiniiiiiiiiiienieeeee. 15

1.2. Fluorescencia clorofilica.............ooooiiiiiiiii 18

2. Fenologia y desarrollo vegetativo del aguacate..................coooiiiiiiiiii, 19
3. Biologia reproductiva del aguacate..............oooeiiiiiiiiiiiii 20
3.1. Floraciony fenologia..........coovvriiiiiiiiiiiie e 20
3.2. Induccion y diferenciacion floral...............ooooiiiiiiiii 22
3.3. Cuajado y caida de 6rganos reproductivos.............coeveiiiiiininiinnnns, 23
3.4. Factores que afectan a la floracion del aguacate....................ooeenne 25
3.5. Influencia del fruto sobre la floracion del aguacate............................ 28

4. Metabolismo de los carbohidratos en el aguacate....................ccoeeeiiiinn.an 31
5. Metabolismo de los lipidos en el aguacate...............ooviiiiiiiiiiiiiiiiinnes, 34
Objetivos Generales y ESpecificos........o.oviiiiiiiiiiiiiiii e 37
II. MaterialeSy Metodos. .........oviniiii e, 39
Material VEeZeta. ... ....oouiuiitiit i 41
Analisis de carbohidratos. ... .......oouiiiiiii 49
Analisis de clorofilas y mediciones SPAD............ccooiiiiiiiiiiiiiiiie, 51
Analisis de proteinas totales solubles y prolina.....................oooviiiiinn. 52
Extraccion y determinacion del dcido abscisico..........oooiiiiiiiiiiiiiiin 52
Determinacion de la eficiencia cuantica del PSIL..............c..coooiii 53
Nitrégeno proteico y nitrégeno amoniacal (N-NH4")............oooooiiiiiiiniii, 54

DN L2030 20 4L L0 TSP 55

ANALISIS EStAISTICO. . oo evetn ettt e e e, 55



IIL. RESUITATOS. . . oot e

Capitulo 1. Aspectos nutricionales y enddgenos relacionados con el desarrollo

del fruto. Relacién con la intensidad de floracion........................

1.1. Azicares sOlubles. ... ..o
1.2. AzOcares iNSOIUDIES. .......oiieii e
1.3. Fracciones nitrogenadas. ........o.ovuivuiiiiiniiiit e
1.4. Clorofilas totales. .. ... ..o.eiuiini i

1.5, Proteinas totales. . . .oooeeren ettt e

Capitulo 2. Determinacion de la época durante la cual el fruto ejerce su
influencia inhibidora de la floracion........................o.ooe

2.1. Efecto del fruto sobre el proceso de floracion................ccooeiiiiiiiinin.
2.2. Efecto de los frutos sobre el contenido en carbohidratos........................
2.3. Efecto del fruto sobre el contenido en clorofilas.........coooeeeeieeeeiiiiiaii...

2.4. Efectos del fruto sobre el contenido de proteinas totales solubles...............

2.5. Influencia de la permanencia del fruto sobre el contenido en fracciones
NITOZENAAS . ..o e ettt

Capitulo 3. Interrelaciones Floracion — Fructificacién — Floracion en el
AQUACATE. ...ttt e,

3.1, Azucares SOIUbIes. ... ..o
3.2. AzGcares InSOIUDIES. ......ovuie i
3.3. Fracciones nitrogenadas. ........c.oouiviiitiiiiiiitiiet e
3.4. Clorofilas Totales. ........oouiiuiiii e
3.5. Proteinas totales solubles.............oooiiiiiii i

3.6. Crecimiento vegetativo y reproductiVo..........ouvvuiviiiiniiiiiiiiiiaiiaaenns.

Capitulo 4. Efecto de Diferentes Niveles de Radiacion sobre la Floracion del
AGUACATE. ..ottt e
4.1, AZOCAres SOIUDIES. . ...ttt
4.2. Az0cares INSOIUDIES. ... ..o

4.3. Fracciones nitrogenadas. .........o.ovueiriitiitiitii et e,



4.4, Clorofllas tOtales. . ..ottt e, 137
4.5, Protelnas tOtaleS. ..o vunn ettt 138

4.6. Crecimiento vegetativo y reproductivo. ... .....ooevuiiuiiiiiininiiniiiiennene. 139

Capitulo 5. Factores Ecofisioldgicos Relacionados con el Estrés y la Floracion

el AQUACATE. ... 143

5.1. Clorofilas y elementos minerales..............oovviiiiiiniiiiiiiiii i, 145

5.2, Prolina.. ... 148
5.2.1. Dinamica de los contenidos de prolina en los diferentes 6rganos del

AZUACALE ..ttt ettt ettt et e e e 148

5.2.2. Efecto del a presencia del fruto sobre el contenido en prolina............. 148

5.2.3. Efecto de la intensidad de floracion sobre los contenidos de

PIOLINA. ...t 151

5.2.4. Efecto de dos niveles de radiacion solar sobre los contenidos de
PIOLING .ot 153
5.3. Acido ABSCISICO (ABA)......coue i, 154
5.3.1. Evolucion del contenido de ABA en los 6rganos del aguacate........... 154

5.3.2. Efecto del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la
concentracion de ABA...... ... 155

5.3.3. Efecto de la intensidad de floracion sobre los contenidos de

5.3.4. Efecto de la radiacion solar sobre la concentracion de ABA.............. 158

5.4. Estudio de la fluorescencia clorofilica en el aguacate............................ 160

5.5. Efecto de la fecha de rayado sobre el crecimiento vegetativo y

157 0) 4016 L1075 17« T 163
IV. Discusiones Generales...............cooooiiiiiiiiiiiiii 167
Fisiologia del metabolismo de los carbohidratos en aguacate....................... 169

El fruto y su influencia inhibitoria de la floracion a lo largo de un ciclo
PFOAUCEIVO . ... e e e e ettt e et et e et sae e 181

Metabolismo de los compuestos nitrogenados en aguacate.......................... 184

Factores ecofisiologicos relacionados con el estrés y la floracion en
AQUACALC. ..o iiii ittt et et ettt ettt aaas 188



V. ConcluSionNes GENEIAIES. ...,

VI. Bibliografia



Resumenes

ResUimenes






Resumenes

Resumen

En este estudio se analizé la respuesta y comportamiento estacional de diversos
factores ecofisioloogicos sobre la concentracion de carbohidratos, fracciones
nitrogenadas, proteinas y de indicadores de estrés (acido abscisico, prolina, contenido en
clorofilas y fluorescencia clorofilica), frente a la presencia del fruto, y la respuesta de la
planta en relacion a la brotacion y floracion siguiente. En los ensayos, fueron utilizados
arboles de aguacate (Persea americana Mill.) cv. 'Hass® adultos, injertados sobre
patrones de raza mexicana en un huerto comercial localizado en Callosa d"En Sarria,
Alicante, Espafia. Los ensayos involucraron dos niveles de radiacion, tres intensidades
de floracién, y el seguimiento estacional de todos los tejidos de un brote y su fruto. Los
resultados permitieron identificar, mediante la eliminacion sucesiva del fruto, el periodo
durante el cual el fruto ejerce su influencia inhibidora de la siguiente floracion, siendo
¢ésta el mismo momento desde de la floraciéon hasta finalizada la segunda caida
fisiolégica de frutos. El comportamiento de los azucares result6 modificado, tanto por
los niveles de radiacidén, como por las intensidades de floracion. La semilla fue un fuerte
sumidero durante el periodo entre la primera y la segunda brotacion vegetativa,
acumulando la mayor parte del almidon en este periodo. El periodo de floracion y
primer crecimiento vegetativo se mostrd significativamente dependiente de los azlicares
solubles y almidon acumulados durante de la segunda brotacion. En el periodo posterior
a ésta, el fruto ejerce una significativa fuerza sumidero con la consiguiente acumulacién
de carbohidratos solubles en sus tejidos. Los carbohidratos que presentaron mayor
relevancia en las épocas y eventos fenologicos analizados fueron la gluc-6-P, la
manoheptulosa y el perseitol. La madurez del fruto se relacion6 con disminuciones
significativas de manoheptulosa y perseitol en sus tejidos. Estos dos azicares mostraron
tener movilidad libre en los tejidos del aguacate. La gluc-6-P estuvo relacionada con el
abastecimiento de energia en los periodos de fuerte demanda. Las diferentes
intensidades de floracion influyeron significativamente en la brotacion y renovacion de
brotes para la siguiente floracion, y la ausencia de fruto permitié una mejor brotacion y
acumulacion de reservas para sostener la siguiente floracion. La segunda brotacion
vegetativa, que coincide con el final de la segunda caida fisiologica de frutos y la tercera
fecha de eliminacion de frutos, mostr6 ser dependiente de los fotoasimilados generados
y disponibles durante el crecimiento lineal del fruto. La floracion fue un fuerte sumidero

de compuestos nitrogenados, en particular de amonio, y la intensidad de floracién se vio
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significativamente correlacionada con los contenidos de clorofilas, desarrollandose
clorosis en los tratamientos con mayor floracion. Los factores ecofisiologicos de estrés
analizados evidenciaron tener un efecto significativo sobre la floracion y la presencia
del fruto. Se analiz6 la fluorescencia clorofilica, la concentracion de prolina y de acido
abscisico (ABA) en condiciones de presencia o ausencia de floracion y de presencia o
ausencia de frutos. El rayado de ramas, por otra parte, modific6 la productividad
fotosintética maxima del PSII (Fv/Fm), induciendo fotoinhibicion. La luminosidad
también produjo un efecto significativo en los parametros de fluorescencia clorofilica,

evidenciando la existencia de fotoinhibicion en esta especie.
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Abstract

In this work we analyzed the effect of different ecophyisiological factors on the
concentration of carbohydrates, nitrogen fractions, proteins contents and on some stress
indicators (abscisic acid, proline, chlorophyll content and chlorophyll fluorescence),
with regard to the presence to fruit, and plant response to sprouting, fruit growth and
flowering. Experiments were carried out on adults avocado trees (Persea americana
Mill.) cv. 'Hass', grafted onto Mexican seedling, located in a commercial orchard in
Callosa d'En Sarria, Alicante, Spain. Treatments involved two radiation levels, three
flowering intensities, and the time-course samplings of all tissues from fruited shoots.
Results showed, by means of successive defruiting, the period during which the fruit
inhibits the following flowering, being the second physiologic abscission the most
effective season. The behaviour of the sugars was modified, both by radiation levels, as
flowering intensity. Seed showed as a strong sink during the period between the first
and the second vegetative growth, accumulating most of the starch in this period.
Periods of flowering and first vegetative growth was significantly dependent of the
soluble sugars and on the starch accumulated during the period of the second shoot
growth. After this period, fruit becomes a significant sink for soluble carbohydrates,
which accumulated in its tissues. The carbohydrates with higher relevance during the
phenological events studied were gluc-6-P, manoheptulose and perseitol. Fruit ripening
was related with a significant decrease of manoheptulose and perseitol. These sugars
were identified as translocation sugars in avocado. Gluc-6-P was related with the energy
supplied in periods of a high demand. Differences in flowering intensity modified
significantly following sprout, buds sprout and following flowering. Fruit absence
allowed for a better sprouting and carbohydrates accumulation to sustain next flowering.
The second vegetative shoot growth, that is concomitant with the end of the second
physiological fruit abscission and the third date of defruiting fruits, showed a significant
dependence for photoasimilates synthesized and available during the linear fruit growth
stage. The flowering was a strong sink of nitrogen compounds, particularly ammonium,
and flowering intensity was inversely and significantly correlated with chlorophyll
contents. The ecophysiological stress factors analyzed had a significant effect on next
flowering irrespective to the presence of fruit. Chlorophyll fluorescence, proline

concentration and abscisic acid (ABA), under conditions of presence or absence of
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flowering and presence or absence of fruits, were also analyzed. On the other hand,
scoring modified the maximum quantum yield efficiency of photosystem II (Fv/Fm),
inducing photoinhibition. The radiation also produced a significant effect in the
chlorophyll fluorescence parameters, evidencing the photoinhibition light-induced in

this species.
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Resum

En aquest estudi es va analitzar la resposta i comportament estacional de diversos
factors ecofisiologics sobre la concentracid de carbohidrats, fraccions nitrogenades,
proteines 1 indicadors d'estrés (acid abscisic, prolina, contingut en clorofiles i
fluorescencia clorofil-lica), front a la preséncia del fruit, 1 la resposta de la planta en
relacid a la brotacid i floraci6 seglient. Als assaigs, es van utilitzar arbres d’ aguacate
(Persea americana Mill.) cv. "Hass" adults, injertats sobre patrons de raga mexicana en
un hort comercial localitzat a Callosa d'En Sarria, Alacant, Espanya. Els assaigs
involucraren dos nivells de radiacio, tres intensitats de floracio, i el seguiment estacional
de tots els teixits d’un brot i el seu fruit. Els resultats van permetre identificar,
mitjancant I’eliminaci6 succesiva del fruit, el periode durant el qual el fruit exercis la
seua influéncia inhibidora de la segiient floracid, seguint €sta el mateix moment des de
la floraci6 hasta finalitzada la segona caiguda fisiologica dels fruits. El comportament
dels sucres va resultar modificat, tant per els nivells de radiacid, com per les intensitats
de floracio. La llavor va ser un fort sumider durant el periode entre la primera i la
segona brotacid vegetativa, acumulant la major part de 1’almidé en aquest periode. El
periode de floracié i primer creixement vegetatiu es va mostrar significativament
dependent dels sucres solubles i I’almid6é acumulats durant la segona brotacid. En el
periode posterior a ésta, el fruit exercis una significativa for¢a sumider amb la
consequent acumulacié de carbohidrats solubles en els seus teixits. Els carbohidrats que
van presentar major relevancia a les époques i1 events fenologics analitzats van ser la
glucosa-6-P, la manoheptulosa i el perseitol. La maduressa del fruit es va relacionar
amb disminucions significatives de manoheptulosa i perseitol als seus teixits. Aquestos
dos sucres van mostrar tindre movilitat lliure als teixits de 1’ aguacate. La glucosa-6-P
va estar relacionada amb I[‘abastiment d’energia als periodes de fort demanda. Les
diferents intensitats de floracid van tindre una influéncia significativa en la brotacio i
renovacid de brots per a la segiient floraci6, i I’auséncia del fruit va permetre una millor
brotacio i acumulacio de reserves per a sostindre la segiient floracié. La segona brotacio
vegetativa, que coincideix amb el final de la segona caiguda fisiologica de fruits i la
tercera data d’eliminacio de fruits, va demostrar ser dependent dels fotoasimilats
generats 1 disponibles durant el creixement lineal del fruit. La floracié va ser un fort

sumider de compostos nitrogenats, en particular d’amonio, i la intensitat de floracio se
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va veure significativament correlacionada amb els continguts en clorofiles,
desenvolupant-se clorosis en els tractaments amb con major floracio. Els factors
ecofisiologics d’estrés analitzats van evidenciar tindre un efecte significatiu sobre la
floraci6 i la preseéncia del fruit. Es va analitzar la fluorescéncia clorofil-lica, la
concentracio de prolina i d’acid abscisic (ABA) en condicions de preséncia o auséncia
de floracio 1 de preséncia o ausencia de fruits. El rallat de rames, per altra part, va
modificar la productivitat fotosinteética maxima del PSII (Fv/Fm), induint fotoinhibicio.
La luminositat també va produir un efecte significatiu en els parametres de

fluorescencia clorofil-lica, evidenciant I’existéncia de fotoinhibicio en aquesta espécie.
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l. Introduccion General

1. Ecofisiologia del aguacate

Los factores medioambientales influyen sobre todos los aspectos del desarrollo de
las plantas y determinan el potencial genético productivo alcanzado. En las plantas
lefiosas que crecen de forma natural, la radiacion y el estrés hidrico son, comunmente,
los factores ambientales que tienen un mayor impacto (van Schaik et al., 1993; Whiley,
1994). En los arboles frutales domesticados, sin embargo, la temperatura es también un
factor decisivo (Sedgley y Grant, 1983; Whiley y Winston, 1987; Issarakraisila y
Considine, 1994; Whiley, 1994), ya que su cultivo se extiende, a menudo, a medios mas

hostiles que los de su desarrollo natural.

El aguacate crece principalmente en tres zonas climaticas: climas frios, semidridos,
con lluvias predominantes en invierno (California, Chile, Israel); climas subtropicales
humedos con lluvias predominantes en verano (este de Australia, México y Sud Africa),
y climas tropicales y semitropicales con lluvias predominantes en verano (Brasil,
Florida, Indonesia). Estd dividido, ademds, en tres razas ecoldgicas: Mexicana,
Guatemalteca y Antillana. Los cultivares dentro de cada raza presentan, generalmente,
respuestas similares a las condiciones climaticas y también edéficas. Sin embargo, hay
diferencias entre las razas y entre cultivares respecto a su adaptabilidad a las
condiciones ambientales (Whiley y Shaffer, 1994), como es el caso del cv. "Hass’,
hibrido entre la raza Mexicana y Guatemalteca, que presenta caracteristicas intermedias

entre ambas.

A grandes rasgos, las condiciones ideales de temperatura para esta especie estan en
torno a los 25-30°C para las diurnas, y entre 15 y 20°C para las nocturnas. Las
temperaturas por encima de los 36°C causan serios dafos, particularmente en la
fecundacion y el cuajado, siendo importante que ocurra un periodo de frio (alrededor de

10°C) en invierno para estimular la induccion floral (Galén, 1992).

1.1. Fotosintesis

La actividad fotosintética es un indicador del crecimiento y la productividad de un

cultivo. En efecto, el crecimiento y la produccion dependen marcadamente del reparto
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de carbohidratos. Aumentar la produccion en especies subtropicales de fructificacion
poliaxial terminal, como es el caso del aguacate, plantea un desafio para el manejo
agronomico, ya que el arbol presenta una tendencia natural al crecimiento vegetativo
que resulta en una mayor asignaciéon de materia seca a éste en detrimento del desarrollo

de organos reproductivos (Whiley et al., 1988; Wolstenholme, 1990).

Factores medioambientales tales como la luz, temperatura y concentracion de CO,,
afectan la fotosintesis, la respiracion y el reparto de carbohidratos. Asi, arboles de
aguacate sin fruto sometidos durante 6 meses a una atmosfera enriquecida con COs,
incrementaron la produccion de materia seca, principalmente en las raices (Schaffer et

al., 1999).

El reparto de fotoasimilados estd regulado por las interacciones fuente-sumidero.
Las fuentes son exportadores y los sumideros importadores netos de fotoasimilados
(Ho, 1988). El orden de prioridad de la demanda es funcién de la tasa de crecimiento
(actividad del sumidero) y del tamafio del sumidero (numero de frutos). El orden,
generalmente, es: semilla > pulpa de los frutos = apices de brotes y hojas > cambium >
raices > tejidos de almacenamiento (Wolstenholme, 1990). Las hojas jovenes, mientras
se hallan en expansion, son fuertes sumideros que compiten con otros Organos
demandantes de la planta hasta que alcanzan su tamano definitivo, momento en que se

convierten en exportadoras netas (Ho, 1988).

1.1.1. Efecto de la radiacién solar

La disponibilidad de luz incidente es el factor que, probablemente, ejerce la mayor
influencia sobre la fotosintesis en un huerto frutal. En el aguacate, hacia el final del
crecimiento de brotes en primavera, la transmision de luz hacia la zona de fructificacion
se reduce a un 40% respecto de a plena iluminacion, y a distancias de 0,5 y 1,0 m dentro
de la copa desde la zona de fructificacion, ésta se reduce a 14% y 10%, respectivamente.
Hacia finales del crecimiento de brotes de verano, la transmision de la luz a la zona de
fructificacion con plena iluminacion ha disminuido a un 13%, y en los puntos internos

0,5y 1,0 m) a9,7% y 6,3%, respectivamente (Whiley et al., 1992).

La intensidad y duracion de la iluminacion son factores determinantes de la

floracion (Coutanceau, 1964), y es de amplio conocimiento que la floraciéon y
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fructificacién son menos abundantes a la sombra que bajo plena luz (Meyer, 1960).
Cuando la iluminacién es baja, respecto de sus requerimientos, el crecimiento
vegetativo se reduce, tanto en nimero como en longitud de los brotes, asi como en el
tamaio de las hojas, resultando en un menor desarrollo del arbol y una menor actividad
fotosintética. Ello provoca diferencias de crecimiento entre las zonas sombreadas y
soleadas de un arbol. Asi, las partes altas de la planta, tienden a formar copas
aparasoladas debido a una falta de renovacién del material vegetativo que deberia
originarse desde las partes internas del arbol (Gil-Albert, 1992). De este modo, en el
interior del arbol se originan numerosas ramificaciones y la densidad de ramillas
exteriores reduce la iluminacion, por tanto, la floracion en su interior; solo la parte

exterior de la copa con iluminacién adecuada presenta floracion satisfactoria

(Coutanceau, 1964).

En las hojas de la mayor parte de las especies el maximo de actividad fotosintética
se alcanza con intensidades luminicas muy por debajo de la luz solar. Investigaciones
previas demuestran que en el manzano muchas de las hojas interiores reciben tan sélo el
1%, o menos, de la luz solar que reciben las de la periferia; es decir, aun bajo luz solar
plena, muchas de las hojas (interiores) de esta especie no sintetizan a su capacidad

maxima (Meyer, 1966).

Gil-Albert (1992) sefiala que la falta de luz afecta la induccion y diferenciacion
floral, en razéon del bajo nivel de carbohidratos acumulados. Adicionalmente, el

desarrollo de las flores y la posterior fructificacion también se ven afectadas.

A este respecto, existen evidencias contradictorias en la literatura sobre los efectos
de la luz en los arboles de aguacate. Los primeros estudios indicaban que el punto de
saturacion luminica se alcanza, para una hoja individual del cv. "Fuerte' cultivado en
maceta, para 400-500 umol m? s de PPF (flujo de fotones fotosintéticos) (Scholefield
et al., 1980). Para copas completas de arboles del cv. "Edranol’, cultivados en macetas,
se ha demostrado una saturacion de luz a 660 pmol m™ s de PPF, o a un 33% de la luz
solar (Bower et al, 1978). Sin embargo, en un huerto adulto del cv. 'Hass' en
Queensland, Australia, Whiley (1994) observo que el punto de saturacion se situaba a
1110 pmol m™? s™ de PPF, mucho mas alto que los sefialados para plantas en macetas.
El autor también observd que la tasa fotosintética maxima neta (Ap.x) de arboles en

condiciones de cultivo (alrededor de 23 pmol CO, m™ s™) era significativamente mayor
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que la de los arboles en macetas (de alrededor de 7 pmol CO, m? s™) (Bower ef al.,
1978; Kimelmann, 1979; Scholefield et al, 1980). Whiley et al. (1999) han sefialado
que esta menor An.x de los arboles en maceta, comparada con los que crecen en el
campo, se debe, probablemente, a la restriccion de la capacidad sumidero de sus raices,
lo que conduciria a una inhibicion, por producto final, de la fotosintesis. La mayor
concentracion de almidén foliar presentada en los arboles "Hass™ cultivados en macetas
(=61% mas alta que los arboles que crecian en el campo) confirma la hipdtesis (Whiley

et al., 1999).

Se ha senalado que el punto de compensacion de luz, es decir, el nivel de PPF al
cual la fotosintesis neta se iguala a cero, es de ~ 63 pmol m™ s de PPF para las hojas
de aguacate del cv. 'Hass® cultivado en macetas (Scholefield et al., 1980) y de =10
umol m™ s de PPF para hojas de plantas del cv. ‘Hass' cultivadas en el campo
(Whiley, 1994). Ambos valores suelen ser mayores que los encontrados en un dia
soleado dentro del interior de la copa del arbol (Whiley et al., 1992). El punto de
compensacion de luz tan bajo que presenta esta especie refleja las condiciones
ambientales bajo las cuales se desarroll6 originariamente: un bosque tropical lluvioso.
La tendencia al crecimiento vegetativo (Wolstehholme, 1990), ayuda a superar la
competencia por luz en las copas del bosque tropical lluvioso, y el bajo punto de
compensacion luminico contribuye a maximizar la fotosintesis de los arboles en su

habitat espontaneo.

A pesar de ello, existe una correlacion escasa entre la fotosintesis neta de las hojas
y la productividad de la planta. En efecto, el calculo de la productividad de una planta
usando la fotosintesis neta foliar da resultados comparables so6lo si se toman en cuenta
la anatomia y morfologia de la planta junto con su geometria y la absorcion de luz por la
copa (Bolhar-Nordenkamf, 1985). Copas completas s6lo absorben un 65-70% de la
energia radiante disponible, limitando de esta forma el potencial de produccion
(Jackson, 1980). En la mayoria de los huertos de cultivos templados, métodos tales
como podas selectivas permiten la maximizacion de la luz absorbida por la copa. Pero la
tecnologia para los frutales tropicales no estd tan avanzada y no es posible,
generalmente, una poda selectiva, debido al crecimiento continuo que comporta la falta
de un periodo de latencia. Asi, los resultados con especies frutales de clima templado

han demostrado los beneficios de maximizar la absorcion de la luz dentro de la copa, sin
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embargo, falta, todavia, informacion sobre estos fendmenos en especies tropicales,

como es el caso del aguacate (Whiley y Schaffer, 1994).

El nitrato es absorbido por las plantas y reducido a nitrito por la enzima nitrato
reductasa (NR), para luego ser reducido a amonio por la enzima nitrito reductasa (NiR).
La absorcion y reduccion del nitrato estan sometidos a diversos mecanismos de
regulacion, sefiales ambientales y metabolicas, principalmente la luz, el nitrato y
diversas formas reducidas de nitrato y carbono. La luz es también la principal sefal que
controla la sintesis de NR y de NiR. El efecto estimulador de la luz estd mediado por el
fitocromo y a través de productos de la fijacion fotosintética del CO,. De hecho, la
induccion de la transcripcion de los genes de ambas enzimas parece estar regulada por
el balance interno entre azicares solubles y aminodcidos, lo que constituye una prueba
de que el metabolismo del nitrégeno y del carbono estan regulados entre si (Maldonado

et al., 2000).

1.1.2. Efecto de la temperatura

La tasa fotosintética del aguacate puede ser afectada significativamente por
pequenas fluctuaciones de temperatura. Se ha sehalado que el rango Optimo de
temperatura para la fotosintesis del aguacate cv. ‘Edranol’ cultivado en macetas es de
20-24°C (Bower et al., 1978), y para arboles del cv. "Fuerte™ de 28-31°C. Scholefield et
al. (1980) han senalado que a temperaturas por debajo de 15°C o por encima de 40°C, la
tasa de fotosintesis neta es, aproximadamente, un 33% de la observada dentro del rango
de temperaturas optimas. En huertos de aguacate en Queensland, Australia, Whiley et
al. (1999) demostraron que la tasa fotosintética méaxima para hojas del cv. "Hass’
decrecié desde 19,0 umol CO, m? s durante el otofo, cuando la temperatura minima
diaria era >14°C, a 10,9 umol CO, m? s! en invierno, cuando era <10°C. También
demostraron una reduccion del 18% de la PPF requerida para el punto de saturacion
luminico de asimilaciéon de CO; en invierno, con el correspondiente incremento de un
67% en el PPF para el punto de compensaciéon de CO; (de 30 a 50 umol CO, m™ s™).
En estudios con arboles 'Hass' en condiciones de campo, Whiley (1994) también
observd que temperaturas por debajo de 10°C durante el invierno reducian

significativamente la @ (productividad cudntica maxima aparente) de las hojas desde
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0,055 pmol CO, pumol™ fotones a 0,034 pmol CO, pmol™ fotones. Exposiciones por un
corto periodo de tiempo a temperaturas por debajo de 10°C pueden causar dafo por frio,

resultando en una inhibicion de la fotosintesis (Taylor y Rowley, 1971).

Esta reduccion en la asimilacion neta de CO, de las hojas en invierno se debe,
probablemente, a la inhibicion de la sintesis de clorofila mientras la temperatura minima
diaria es < 10°C, o a los sumideros relacionados, ya que la concentracion de almidon en
las hojas en invierno era un 35% mayor que en otofio. Una reducciéon de la Ay de los
aguacates acompafiada por un aumento de la concentracion de almidén foliar fue
demostrado por Schaffer et al. (1987), quienes concluyeron con la existencia de un
mecanismo de feedback entre la fotosintesis y la acumulacién foliar de almidon.
Durante el invierno, el crecimiento de los arboles de aguacate es relativamente
quiescente, con acumulacion de almidon en la mayoria de los 6rganos (Whiley et al.
1996a,b), y es probable que otros carbohidratos no estructurales, tales como glucosa y
hexosas, también se acumulen en las hojas como resultado de la restriccion de la
actividad sumidero. Otros estudios (Stitt, 1991; Koch, 1996; Drake et al, 1997)
proponen que la acumulacion en las hojas de estos productos finales, particularmente
hexosas, puede reprimir genes que codifican para la ribulosa-1,5-difosfato carboxilasa-
oxigenasa (Rubisco), resultando en una inhibicion por producto final de la asimilacion

neta de CO,.

Todo ello indica que el aguacate continlia fotosintetizando durante el invierno y
puede, de esta forma, suplementar sus reservas de carbono. Liu ef al. (1999) también
sefialan que durante el periodo invernal, los aguacates pueden almacenar carbono, como
lo demuestra el incremento de los TSS y de la concentracion de almidén en los brotes.
Los autores demuestran un incremento importante de azlicares coincidente con el
periodo anual de temperaturas mas frias, lo que sugiere un mejor endurecimiento de los

brotes frente al frio (Kramer y Kozlowski, 1979).

Al existir malfuncionamiento o dafo de las membranas tilacoidales resulta evidente
un desbalance entre la luz absorbida y la luz transmitida al proceso fotoquimico
(transporte electronico). Durante estos desbalances se ha sefialado que se generan
especies reactivas del oxigeno (ROS), tales como el radical superoxido (O;™), el
perdxido de hidrogeno (H,0O,) y radicales hidroxilo (OH-), que producen dafios a nivel

del aparato fotosintético. La produccion de ROS es normal aun bajo condiciones de
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adecuado balance energético, pero con el fin de eliminar estas sustancias toxicas, las
plantas desarrollan mecanismos enzimaticos y no enzimaticos para protegerse frente a
las ROS e inclusive desarrollan mecanismos de fotoproteccion basados en la sintesis de

carotenoides para disipar el exceso de energia absorbida en forma de calor.

Dentro de los mecanismos de proteccion contra las ROS se ha demostrado que
existe el denominado ‘ciclo del agua-agua’ (water-water cycle) en el que un conjunto de
enzimas y metabolitos actian coordinadamente para eliminar las ROS y asi evitar dafios
en el aparato fotosintético. Se ha demostrado, asimismo, que los carotenoides, debido a
sus numerosos dobles enlaces, son capaces de aliviar la presion de excitacion de las
clorofilas y, ademas, eliminar directamente los 'O, (Demmig-Adams et al., 1996; Miller
et al., 1996; Davison et al, 2002). Ademés, un mayor contenido de xantofilas y en
particular de zeaxantina (Demmig-Adams, 1990) en hojas se ha sefialado como factor
protector tanto contra el exceso de energia de excitacion de las clorofilas, como de las
membranas tilacoidales frente la presencia de ROS. Es, por tanto, factible que se
evidencien procesos de estrés oxidativo al producirse dafio o mal funcionamiento de las

membranas fotosintéticas.

En los casos de dafio o mal funcionamiento del aparato fotosintético, una fraccion
significativa de la energia absorbida no se deriva a la cadena transportadora de
electrones, por lo que, para evitar dafos, el exceso de energia debe ser liberado como
calor (Demmig-Adams, 1990; Telfer et al., 1994) o fluorescencia (Krause y Weis,
1991). De no ser asi se produciria una sobreexcitacion de los pigmentos de la antena del
complejo receptor de luz que daria lugar a la sobreproduccion de especies reactivas del
oxigeno (ROS), tales como el radical superdxido (O, ™), perdxido de hidrogeno (H,O,) y
radicales hidroxilo (OH-), los cuales son quimicamente muy reactivos y producen dafio
al aparato fotosintético y a la estructura de la célula (Halliwell, 1987). Para evitar el
colapso celular, las ROS deben ser rapidamente procesadas si se quiere prevenir el dafio
oxidativo (Noctor y Foyer, 1998). Con este proposito, las plantas cuentan con un
complejo sistema enzimatico y no enzimatico finamente regulado, que se concentra en
los cloroplastos y les permiten mantener a las ROS bajo estricto control (Asada, 1999).
Ademas de estos mecanismos de eliminacion de ROS, los carotenoides (Car) y otros

metabolitos se sintetizan durante condiciones de estrés para disipar en forma de calor el
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exceso de energia absorbida y regular el estado de 6xido-reduccion celular (Demmig-

Adams, 1990; Telfer et al., 1994; Hare y Cress, 1997).

Al respecto, resulta interesante los resultados presentados por Griffin et al. (2004)
donde relaciona la presencia de manoheptulosa con la adaptacion a elevados niveles de
radiacion en el taxa //lium L. Los autores plantean la hipdtesis de que la manoheptulosa,
al provenir por isomerizacion de la sedoheptulosa 1,7 bifosfato, y ésta a su vez de los
intermediarios del ciclo de reduccién del carbono (Ciclo de Calvin), seria un competidor
que actuaria como sumidero interfiriendo con el adecuado reciclaje de la ribulosa 1,5
bifosfato. Este tema en aguacate es un campo que debiera ser estudiado con mayor

profundidad en el futuro.

1.2. Fluorescencia clorofilica

La pendiente inicial de la primera fase de una curva de respuesta a la luz para la
fotosintesis suele definirse como la productividad cuantica maxima aparente (®). La
estimacion de @ se basa en la luz incidente, mientras que la productividad cudntica
verdadera toma en cuenta la proporcion de luz incidente reflectada o transmitida desde
la superficie de las hojas. La productividad cuantica es la eficiencia de la utilizacion de
la luz para la fotosintesis, expresada como el numero de moles de CO; fijados por mol
de fotones o quantos absorbidos por la hoja (Long y Héllgren, 1985). Las primeras citas
sobre @ para aguacate proceden de mediciones realizadas en arboles del cv. "Fuerte'
cultivados en macetas bajo condiciones de laboratorio, y en los que la ® calculada fue
de 0,013 pmol CO, umol™ fotones (Scholefield ez al., 1980). Este valor es bastante bajo
si se compara con el valor promedio de 0,0520 + 0,0014 definido para las plantas C3
(Ehleringer y Bjorkman, 1977), y se debe, probablemente, al mecanismo de feedback de
inhibicion de la fotosintesis, mencionada anteriormente, en arboles cultivados en
macetas, en los que la Amax se reduce debido a la restriccion del sumidero radicular.
Estudios posteriores (Whiley et al., 1999) determinaron que la @ de arboles adultos del
cv. ‘Hass' en condiciones de campo era de 0,055 umol CO, pmol™ fotones. Los autores
también demostraron que la @ en aguacate estaba significativamente reducida por
limitaciones de la capacidad sumidero de la A cuando los arboles crecian bajo

condiciones de restriccion radicular (0,021 pmol CO, umol™ fotones).
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La fluorescencia clorofilica es, a menudo, utilizada como un indicador de estrés en
las plantas (Krause, 1988). A altas PPF el frio puede dafiar el fotosistema dos (PS II)
(Smile et al., 1988), lo cual puede cuantificarse midiendo el ratio de la fluorescencia
clorofilica variable respecto de la maxima (Fv/Fm) (Bjorkman, 1987). Whiley (1994)
sefala que el Fv/Fm para aguacate esta entre 0,79-0,81 para una temperatura minima de
12,9°C. Cuando la temperatura minima desciende por debajo de los 10°C, el ratio

promedio de Fv/Fm es 0,41, indicando un dafio del PS II inducido por frio.

Existen evidencias de que las hojas de aguacate contienen un mecanismo de
aclimatacion al calor para prevenir el dafio foto-oxidativo del PS II sobre un moderado
incremento en las temperaturas (de 21°C a 35°C). Havaux y Lannoye (1987) utilizaron
mediciones de fluorescencia clorofilica para determinar la distribucion de la energia de
la luz absorbida entre el PS Iy el PS II. A medida que la temperatura aumentaba, hubo
una traslocacion parcial de energia absorbida desde el PS II al PS 1. Dado que el PS 11 es
mas sensible al calor que el PS I, se concluy6 que el ajuste en la distribucion de la luz a
favor del PS II provee un mecanismo de protecciéon que limita la sobre-excitacion y el
subsecuente dano foto-oxidativo del PS II (Havaux y Lannoye, 1987). A pesar de ello,
se han detectado dafios irreversibles del PS II por calor cuando las temperaturas exceden

los 37°C (Havaux et al., 1987).

Temperaturas minimas de 8°C en julio, en Queensland, Australia, pueden provocar
signos visibles de foto-oxidacion de la clorofila (amarillamiento de hojas) (Whiley,
1994). La foto-oxidacion se desarrolla, a menudo, tras un largo periodo de exposicion a
bajas temperaturas no congelantes y para un elevado PPF (Taylor y Rowley, 1971;
Powles, 1984; Robinson, 1993). Asi se explica que en Queensland en el mes de julio
(invierno en el hemisferio sur) el aguacate presente fotoinhibicion inducida por frio,

como lo demuestra la disminucion de la Fv/Fm (Whiley, 1994).

2. Fenologiay desarrollo vegetativo del aguacate

El aguacate se caracteriza por tener un crecimiento ritmico monopodial, es decir,
con un crecimiento de una yema vegetativa terminal del eje central de cada brote que
permanece y continia su desarrollo afio tras afo, y es un ejemplo del modelo

arquitectonico de Rauh, uno de los mas frecuentes de las zonas templadas y tropicales.

19



Introduccion General

El tronco forma ramas que son morfogenéticamente idénticas al tronco y las flores se
originan lateralmente sin tener un efecto sobre el crecimiento de los brotes, aunque en
algunos brotes existen flores en posicion terminal, siendo el crecimiento
subsecuentemente simpodial. Los brotes son los elementos més pequefios de éste
modelo arquitectdnico, presentan un patrén de crecimiento predeterminado y se pueden
formar por prolepsis o silepsis. El predominio relativo de prolepsis y silepsis es
establecido por la interaccion entre la dominancia apical y la acrotonia. Esta interaccion
parece estar genéticamente determinada y refleja diferencias en la forma de los arboles

entre los distintos cultivares (Thorp y Sedgley, 1992).

Las yemas pueden ser axilares o apicales. El arbol crece principalmente desde las
yemas apicales, debido a que las yemas axilares se desprenden o permanecen en estado
latente (Calabrese, 1992). El vigor del crecimiento completo del arbol y la produccion
de fruta dependen del tiempo y extension de los eventos fenologicos, lo cual esta bajo el
control de la disponibilidad de carbono y energia y de su distribucion (Wolstenholme y
Whiley, 1989) en respuesta a las condiciones medioambientales (Scholefield et al.,
1985). Las hojas requieren alrededor de 40 dias desde el desborre hasta la transicion de
sumidero a fuente (Whiley, 1990). Durante este periodo pueden competir por
fotoasimilados con los frutos en desarrollo (Biran, 1979; Buchholz, 1986; Cutting y

Bower, 1990).

El aguacate a lo largo del afio puede tener uno o mas ciclos vegetativos seguidos de
un periodo de crecimiento radicular. Las raices comienzan su crecimiento cuando el
primer crecimiento vegetativo comienza a declinar. Posteriormente, comienza un
segundo periodo de crecimiento vegetativo, restableciéndose de esta manera el
equilibrio entre una fase de crecimiento radicular y otra vegetativa (Calabrese, 1992;

Hernandez, 1991).

3. Biologia reproductiva del aguacate

3.1. Floracion y fenologia

Las flores del aguacate estan dispuestas en paniculas que se forman en la parte
terminal de las ramas (Calabrese, 1992; Galan, 1992). Las inflorescencias del aguacate

pueden ser de dos tipos: determinadas, en las que el meristemo del eje primario forma
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una flor terminal, e indeterminadas, en las que se forma una yema en el apice del eje
primario de la panicula que continua con el crecimiento de un brote (Salazar-Garcia,

2000).

El aguacate presenta dicogamia protoginea, esto es, una maduracion a destiempo de
los organos masculinos y femeninos. Cuando el estigma esta receptivo las anteras no
liberan polen, o cuando no lo esta se produce la liberacion de polen. En este sentido, los
cultivares de aguacate se clasifican en dos grupos: A y B. Las flores de los cultivares
tipo A actuan como flores femeninas por la mafiana y como masculinas la tarde del dia
siguiente. Por el contrario, las flores de las variedades tipo B actian como femeninas

por la tarde y como masculinas a la mafana siguiente (Salazar-Garcia, 2000).

Este comportamiento de la flor del aguacate, sin embargo, se encuentra regulado
por la temperatura ambiente. Cuando la temperatura diurna es de 25°C y por la noche no
desciende de los 16°C, la flor se comporta como se describe anteriormente. Con dias
nublados o frios, situacion para la que la temperatura se mantiene por debajo de los
21°C, el comportamiento floral por la mafiana es exactamente el inverso, el polen es

liberado por la mafiana y la parte femenina se presenta por la tarde (Calabrese, 1992).

Aubert y Lossois (1972) describieron 13 estados fenoldgicos dentro de la fenologia
de las especies arbustivas, repartidos en tres periodos: 5 estados para la fase vegetativa,
5 estados para la floracion y 3 estados de fructificacion. Sin embargo, dicha escala
grafica no clarifica la evolucion de dichos estados y excluye el proceso dicogamo de la
floracion del aguacate. Salazar-Garcia et al. (1998) plantearon en el aguacate una escala
macroscopica y microscopica de 11 estados desde la yema cerrada hasta la antesis de la
flor. Esta escala relaciona el aspecto externo de las yemas con el grado de desarrollo del
meristemo floral, pero tampoco refleja la evolucion, en este caso, de los estados
femenino y masculino de la flor, ni los estados de fruto cuajado. Finalmente, Cabezas et
al. (2003) realizaron una identificacioén de estados-tipo dentro del ciclo de la floracion y
fructificaciéon del aguacate, considerando aspectos morfologicos de las yemas y el
comportamiento de la floracion respecto a la dicogamia que presenta. Los autores
presentan un modelo fenoldgico con 10 estados, desde yema en latencia hasta el fruto

tierno, basado en la propuesta de Aubert y Lossois (1972).
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La duracion de la floracion es tipicamente prolongada, en parte debido a que el
proceso de induccidn en otofo se prolonga entre dos y tres meses en areas en las que las
condiciones ambientales son mas suaves. Temperaturas frias al inicio de la primavera

prolongan la floracion (Wolstenholme ef al., 1990).

3.2. Induccion vy diferenciacion floral

Poco se sabe aun sobre la biologia reproductiva de esta especie, y la mayoria de los
trabajos se han hecho para la zona de California. Se ha sefialado que los primeros signos
anatomicos de la iniciacion floral son detectables en otono o comienzos de invierno,
dependiendo de la raza de aguacate y a la localidad (Scholefield et al., 1985; Thorp et
al., 1993). Ademas, se ha sugerido que el proceso de iniciacion floral ocurre sélo

después de que los brotes entran en un periodo de reposo (Davenport, 1982, 1986).

Estudios recientes sugieren que el proceso de iniciacion comenzaria mucho antes
(Salazar-Garcia et al., 1998, 1999). Dichos estudios sefialan que, para el sur de
California, la transicion de estado vegetativo a reproductivo en la brotacion de verano
del cv. "Hass' se presenta al final de la expansion de la brotacion, es decir, desde finales
de julio hasta agosto. De forma similar, Calabrese (1992) sefala que la diferenciacion
de las yemas florales tiene lugar desde la parada de la ultima brotacién vegetativa hasta

la aparicion de la inflorescencia.

Al final de la expansion de la brotacion de verano (finales de julio para el HN), el
eje del meristemo primario forma uno o dos ejes secundarios, en las axilas de las
bracteas de la inflorescencia. Estos meristemos podrian desarrollarse mas adelante y
transformarse en florales, pero en este estado de desarrollo ain no es irreversible su
transformacion. Se ha sugerido que bajo condiciones ambientales desfavorables para el
crecimiento reproductivo, el desarrollo de estos meristemos se reprime. Alrededor de
cinco semanas después, a finales de agosto, cuatro meristemos florales secundarios ya
estan presentes, pudiéndose apreciar signos macroscopicos de la senescencia parcial de
las bracteas mas externas de las yemas apicales. Durante este estado de desarrollo, la
yema estd irreversiblemente inducida a flor. Dos meses mas tarde, a finales de octubre,

las bracteas de las yemas se separan, y la yema floral puede ser facilmente reconocida
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por su forma externa. En este estado de desarrollo de la yema pueden reconocerse 10

meristemos de ejes florales secundarios (Salazar-Garcia et al., 1998).

Al finalizar el proceso de induccidbn no existen cambios macroscopicos o
anatomicos aparentes en las yemas apicales de "Hass'; éstas permanecen con dos
meristemos secundarios (Salazar-Garcia et al., 1999). En las yemas axilares, la situacion
difiere respecto de las apicales. Al finalizar el periodo de induccion, las yemas axilares
poseen solamente dos meristemos de ejes secundarios florales, lo cual constituye el

estado irreversible de la yema a flor (Salazar-Garcia et al., 1999).

La diferenciacion y desarrollo florales en el aguacate ocurren, generalmente, en
otofio e invierno, cuando la duracién del dia es inferior a 12 h y las temperaturas son
relativamente bajas. La temperatura es el principal factor responsable de los cambios de
la fase vegetativa a la fase reproductiva. Los cultivares de aguacates subtropicales, que
se desarrollan con éxito en los tropicos a elevadas altitudes y en los subtropicos con
inviernos frios, pueden producir yemas florales solo si se mantienen bajo regimenes de
temperaturas frias (Gazit y Degani, 2002), requisito que no es indispensable, sin
embargo, para los cultivares de aguacates que crecen en climas frios semidridos y en

climas tropicales y semitropicales.

La expansion de la inflorescencia del brote es aparente en enero, aunque la
iniciacion floral ocurre varios meses antes (Salazar-Garcia et al., 1998). Las reservas de
carbohidrato del brote podrian, de esta forma, ser una importante reserva para el
desarrollo de las paniculas, muy exigentes en energia procedente de los carbohidratos

(Jackson y Sweet, 1972).

3.3. Cuajado y caida de érganos reproductivos

Los cultivares de aguacate pueden llegar a producir miles de inflorescencias, cada
una de las cuales, a su vez, pueden estar constituidas por mas de 100 flores, de forma
que el nimero total de flores por arbol puede ser mas de un millén (Sedgley y

Alexander, 1983).

Los frutos de aguacate que no cuajan se dividen en dos grupos, provenientes de

flores polinizadas, pero en las que no se alcanzo la fertilizacion, y provenientes de flores
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polinizadas y fertilizadas que dan lugar a un embrion normal y semillado (Lovatt,

1990).

Bajo condiciones favorables, los aguacates cuajan mas frutos que los que el arbol es
capaz de llevar hasta la madurez. En estas condiciones, la planta ajusta su capacidad de
nutrir a los frutos modificando su nimero, esto es, provocando la caida masiva de frutos
recién cuajados durante las primeras tres a cuatro semanas y nuevamente en el verano,
cuando el fruto ya ha alcanzado entre un 10% y un 40% de su tamafio final (Whiley et

al., 1988; Wolstenholme et al., 1990).

Sedgley (1987) observd que durante la primera semana después de la antesis el
80% de los frutos caidos procedian de flores polinizadas pero no fertilizadas. Sin
embargo, un mes después de la antesis todos los frutos caidos habian sido fertilizados y
presentaban un normal desarrollo del embridon y del endospermo. Razeto (2000) sefiala
que esta caida de frutos podria tener su origen en un aporte limitado de asimilados o en
una fuerte competencia por ellos entre frutos y brotes vigorosos que se desarrollan a la
vez. Ademas, menciona que una ultima caida puede ocurrir en otoflo, como
consecuencia de un aporte insuficiente de agua y una elevacion de la temperatura

ambiente.

El fruto de aguacate permanece verde desde cuajado hasta la madurez y tiene una
alta densidad estomadtica, con estomas activos similares a los de las hojas, lo que facilita
el intercambio gaseoso (Blanke y Bower, 1990). Por otra parte, la concentracion de
clorofilas totales en el mesocarpo es s6lo un 12% a 13% de la que posee la piel (Cran y
Possingham, 1973; Blanke, 1991; Blanke y Whiley, 1995), de esta forma, un fruto tiene
el potencial de realizar actividad fotosintética, contribuyendo asi a sus propios
requerimientos de carbono durante el crecimiento. Paralelamente, la refijacion del CO,
respiratorio dentro del fruto por la fosfoenolpiruvatocarboxilasa (PEPC) puede
contribuir significativamente a la fotosintesis de un fruto (Blanke y Lenz, 1989). Este
modo de refijacion del CO; en el fruto podria estar presente en el aguacate, debido a que
la PEPC ha sido observada en el fruto de aguacate (Blanke y Notton, 1991), y podria
contribuir significativamente al requerimiento de carbono del fruto para su crecimiento.
Por otra parte, Vu et al. (1985) han sugerido que los o6rganos reproductivos fijan
pequenas cantidades de CO, atmosférico por medio de la ribulosa-bifosfato carboxilasa

(RuBPC) en la via respiratoria de las pentosas fosfato.
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Todo lo anterior, es decir, la fijaciéon de CO, en la luz, y que la contribucion
relativa de la fotosintesis del fruto es mayor durante sus primeros estados de desarrollo,
podrian indicar un factor que influye en la retencion del fruto de aguacate, debido a que
ésta se produce al mismo tiempo que el periodo de competicion por fotoasimilados entre
los sumideros vegetativos y reproductivos (Blumenfeld et al., 1983; Wolstenholme et
al., 1990; Whiley et al., 1991), lo cual se extiende hasta alrededor de 42 dias después
que el crecimiento de brotes de primavera ha comenzado (Whiley, 1990), periodo
durante el cual los frutos tienen una tasa fotosintética neta positiva y asi contribuyen
levemente a sus propios requerimientos de carbono para el crecimiento (Whiley et al.,
1992). A medida que el fruto avanza en su desarrollo, su tasa de fotosintesis neta llega a
ser menor que el desprendimiento de CO; (respiracion oscura) y la contribucion relativa
de sus propios requerimientos de carbono es muy escasa (Whiley et al., 1992; Whiley y

Schaffer, 1994).

3.4. Factores que afectan a la floracion del aguacate

La temperatura es uno de los factores principales del cambio de la fase vegetativa a
la reproductiva. Los cultivares de aguacate subtropicales pueden solo producir yemas
florales si se mantienen bajo un régimen de temperaturas frias. Para el cultivar "Hass", el
régimen 23°C/18°C (dia/noche) es el punto critico cercano para la floracion. Después de
la induccién floral, el desarrollo de las yemas florales ocurre adecuadamente para

temperaturas de 25°C/20°C (Nevin y Lovatt, 1989; Salazar-Garcia ef al., 1999).

Por otra parte, los aguacates son especies de dia neutro. Asi, el cultivar "Fuerte’,
mantenido a temperaturas inductivas, florece bajo dias largos (15 h) y cortos (9 h). Sin
embargo, el tiempo de floracion se acelera con regimenes de dias cortos (Buttrose y
Alexander, 1978). Ademas, en altitudes elevadas, en México, se ha sefialado que la
induccion e iniciacion de las yemas florales de "Hass® puede ocurrir en julio y agosto,
cuando el dia es >12 h, para producir la floracion atipica denominada “floraciéon loca”

de septiembre (Gazit y Degani, 2002).

El estrés hidrico no induce la floracion bajo un régimen no inductivo de alta

temperatura, pero la aumenta bajo un régimen inductivo de bajas temperaturas. Sin
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embargo, en este caso la floracion se retrasa y sélo se presenta alrededor de un mes

después de que ha cesado el estrés hidrico (Chaikiattiyos ef al., 1994).

Existen numerosos trabajos orientados a controlar el comportamiento alternante del
aguacate mediante el uso de reguladores del crecimiento (Salazar-Garcia y Lovatt,
2000; Rossouw et al., 2000; Kohne y Kremer-kohne, 1987; Wolstenholme et al., 1990;
Adato, 1990; Whiley, 2001). La aplicacion de &cido giberélico influye en la iniciacion y
desarrollo floral, pero su efecto depende del estado de desarrollo en el momento de la
aplicacion (Salazar-Garcia y Lovatt, 1998, 1999, 2000; Salazar-Garcia et al., 1998).
Durante la induccion floral o dos semanas mas tarde, aplicaciones de 100 mg por litro
de acido giberélico a las yemas apicales no interfiere en el proceso de induccion y la
produccion de inflorescencias apicales no se ve afectada. No obstante, cuando
aplicamos a yemas axilares al final del periodo de bajas temperaturas, una gran
proporcion de éstas permanecen latentes, aparentemente suprimidas por el brote apical.
Cuando el brote es eliminado, la mayoria de las yemas latentes producen inflorescencias
(Salazar-Garcia ef al., 1999). En etapas tempranas del desarrollo de la yema floral, antes
de que ésta desborre, la aplicacion de GAj reduce significativamente la produccion de
inflorescencias y aumenta la produccion de brotes vegetativos. En el cv. "Hass’,
aplicaciones a mediados de noviembre a una concentracién de 1000 mg I'' de GA;
reducen la floracion de las yemas apicales en la brotacion de verano en un 66%, y
aumentan la produccion de brotes apicales vegetativos en un 63% (Salazar-Garcia y

Lovatt, 1998).

En estados mas avanzados, por ejemplo en el momento del hinchamiento de las
yemas, la aplicacion de GA3 produce una disminucion significativa de la floracion, sin
incrementar la produccion de brotes vegetativos, al mismo tiempo que aumenta la
abscision de yemas apicales en arboles jovenes y el nimero de las que permanecen en
reposo en arboles adultos. Aparentemente, el programa floracional de las yemas puede
ser revertido con elevadas concentraciones de GAj, incluso cuando todos los
meristemos de los ejes secundarios florales estan ya formados. Aplicaciones de GA;
también causan un desarrollo precoz del brote de inflorescencias indeterminadas

(Salazar-Garcia y Lovatt, 1999).

El paclobutrazol (PBZ), un triazol inhibidor de la biosintesis de giberelinas (Davis

et al., 1988; Lever, 1986), reduce el crecimiento vegetativo de los arboles de aguacate
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aplicado al suelo o al follaje (Kohne y Kremer-Ko6hne, 1987; Symons y Wolstenholme,
1990; Wolstenholme et al., 1990). Whiley, Saranah y Wolstenholme (1992) sehalan una
reduccion del crecimiento vegetativo del brote de primavera utilizando concentraciones
de 2.5, 1.25 y 0.62 g I'', logrando un incremento en materia seca de los frutos. La
disminucién del crecimiento vegetativo en primavera mejora la retencion de frutos
(Biran, 1979) e incrementa el contenido en calcio de éstos (Witney et al. 1990)
mejorando, de esta forma, su vida poscosecha (Eaks, 1985). Koéhne y Kremer-Kohne
(1995) demostraron que las aplicaciones foliares de PBZ en plena floracion, a
concentraciones de 250 mg 1" aumentan el rendimiento total por arbol e incrementan el

numero de frutos por arbol de tamafo exportable.

Volker (2003) observé que las aplicaciones otonales de Uniconazol-p (otro triazol
inhibior de la biosintesis de giberelinas), a una concentracion de 0,5% p/v aumentaron
significativamente el nimero de paniculas y el numero de flores por panicula respecto
del testigo sin tratar. El autor también sefala una disminucion del porcentaje de yemas

vegetativas respecto de las reproductivas.

Otro punto a considerar es el de la madurez del brote y la concentracion de
carbohidratos de reserva. No todos los brotes desarrollan inflorescencia, especialmente
después de un ano “On” (afio de alta produccion). Por ejemplo, en experimentos de
Salazar-Garcia ef al. (1998) y de Salazar-Garcia y Lovatt (2000), el porcentaje de brotes
florales en arboles maduros del cv. "Hass™ fue del 46% en un afo “On” y de s6lo un
13% en un afio “Off” (afio de baja produccién). En alternancias bianuales extremas, los
arboles no florecen en absoluto en la primavera del ano “Off”. Durante el afio “On”,
cuando todos los brotes que crecen en verano florecen, los brotes débiles y sombreados
que crecen en primavera y al final del otofio no lo hacen (Salazar-Garcia et al., 1998;

Salazar-Garcia y Lovatt, 2000).

Justo antes de la floracion, en primavera, se encuentran los valores mas elevados de
carbohidratos de reserva (almidon) en las ramas mas jovenes, mientras que durante el
periodo de diferenciacion de las yemas de flor, en otofio, se encuentran los mas bajos
(Scholefield et al., 1985). Estos resultados parecen descartar una relacion directa entre
la iniciacion floral y un nivel alto de carbohidratos de reserva en la madera. Sin
embargo, la formacion de yemas florales puede no ocurrir en brotes con niveles

inadecuados de carbohidratos. De esta forma, la determinacion de los niveles de
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carbohidratos en brotes con floracion y sin floracion podria aportarnos informacion

valiosa sobre la relacion entre el nivel de carbohidratos y la expresion floral.

Calabrese (1992) sefiala que la alternancia de cosechas en el aguacate es de origen
genético, similar a la que se observa en otras especies frutales, como el olivo, y parece
estar relacionada con el nivel de carbohidratos acumulados en el tronco y ramas, lo que

parece promover la diferenciacion de las yemas florales.

3.5. Influencia del fruto sobre la floracion del aguacate

El problema de la alternancia de cosechas puede iniciarse bajo condiciones
climaticas que producen una elevada abscision de flores y/o frutos, dando origen a un
afio de baja produccion para, posteriormente, al afio siguiente, aumentar la floracion y
con ello la cosecha. Por el contrario, condiciones climaticas Optimas para el cuajado
producirdn un afo de elevada cosecha, que sera seguido por un afno de baja produccion

(Lovatt, 2004).

Se ha sefialado al fruto como uno de los principales factores que reduce la floracion
en plantas lefiosas, dando lugar a plantas alternantes (Monselise y Goldschmidt, 1982;
Jonkers, 1979; Moss, 1971; Couranjou, 1970). Sin embargo, se desconoce si su efecto
es continuo a lo largo del tiempo o si bien es estacional, con periodos de mayor

influencia sobre el proceso de floracion.

El aguacate presenta de forma notoria este comportamiento alternante (Salazar-
Garcia et al, 1998), pero se dispone de poca informacion respecto de la fisiologia
reproductiva de esta especie para poder entender este proceso y la modulacién que
pueden ejercer ciertas practicas agrondmicas y las condiciones climaticas. Més aun, el
aguacate es particularmente sensible a la alternancia de cosechas debido a su particular
mecanismo de cuajado (Davenport, 1982, 1986), erratico y altamente dependiente de las
condiciones climaticas. Por otra parte, la inexistencia de una fecha clara para el periodo
de induccion floral en el aguacate limita significativamente y hace mas complicado
encontrar una solucidon a la alternancia productiva (Buttrose y Alexander, 1978). Se
debe afadir, ademas, que el fruto de aguacate presenta la particularidad de que la fase
de division celular, que normalmente ocurre en la fase 1 y 2 de desarrollo del fruto en

otras especies frutales, contintia en esta especie indefinidamente, tanto tiempo como el
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fruto esté sujeto al arbol, por lo que alcanza el periodo de madurez y las células
continuan dividiéndose, particularmente en el mesocarpo (Schroeder 1953), aunque a
una menor tasa a la observada en las fases anteriores, con lo cual el fruto continua
creciendo y reclamando agua y nutrientes. Su curva de crecimiento corresponde a una

sigmoidea simple (Gillaspy et al., 1993).

Practicas agricolas, como cosechas tardias en busca de mayores contenidos de
materia seca y aceite, tienden a incrementar el problema (Paz-Vega, 1997), mientras que
cosechas tempranas o desfrutados mediante podas o aclareos quimicos o manuales en un
afo “On” de produccion, disminuyen el impacto de la alternancia productiva a través de
un aumento del nimero de yemas florales (Myers et al., 2002), pero en todos los casos,

la cosecha final disminuye.

Las bases fisiologicas y bioquimicas de la alternancia productiva en los frutales no
estan bien definidas. Sin embargo, se manejan dos hipdtesis para explicar la alternancia
de cosechas. La primera sugiere que la floracion y el crecimiento de frutos utilizan
grandes cantidades de carbohidratos, de modo que un déficit de éstos limitaria estos
procesos y daria lugar a un afo de escasez productiva. El estudio de la alternancia de
cosecha en los arboles frutales ha mostrado que las reservas de carbohidratos estan
relacionadas con la alternancia de cosecha y la produccion (Monselise y Goldschmidt,
1982). Asi, una alta carga frutal seria la principal causante de la reduccién en la
acumulacion de carbohidratos durante el otofio y el invierno, dando por resultado una
baja floracion y un gran desarrollo vegetativo al afio siguiente. Por el contrario, durante
un afio de baja produccion, los arboles acumularian niveles mas altos de carbohidratos
durante el otofio e invierno, dando como resultado una intensa floracion (Paz Vega,

1997; Van der Walt et al., 1993).

En el aguacate se ha demostrado que una baja concentracion de almidon es la
consecuencia de una fuerte produccion e, inversamente, a un afio de baja produccion le
sigue una alta concentracion de almidon en el tronco (Scholefield ef al., 1985). Bajas
reservas de almidon también fueron correlacionadas con bajas intensidades de cuajado y
produccion (Van der Walt et al., 1993). Sin embargo, también se ha demostrado (Kaiser
y Wolstenholme, 1994) que una elevada concentracion de carbohidratos de reserva no

resulta, necesariamente, en una mayor floracion, cuajado de frutos y produccion, ya que
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las reservas de carbohidratos pueden ser también utilizadas para el crecimiento

vegetativo (Kaiser y Wolstenholme, 1994).

Scholefield et al. (1985) afirman que en otoflo la concentracion de carbohidratos es
minima, al mismo tiempo que tienen lugar una disminucion de la actividad vegetativa,
lo que se traduce en una menor competencia entre desarrollo vegetativo y reproductivo.
Estos autores sefialan que, de acuerdo con ello, la iniciacion floral en el aguacate tiene
lugar cuando los niveles de carbohidratos son minimos, existiendo entonces una
estrecha relacion entre los niveles de carbohidratos y la iniciacion floral. Los bajos
niveles de carbohidratos podrian ser la causa del detenimiento del crecimiento

vegetativo y ser este factor el determinante, en mayor grado, de la iniciacion floral.

En el aguacate, los crecimientos vegetativos ocurren justo cuando los niveles de
reservas en las ramillas son muy bajos. Los niveles mas altos de reservas de almidon en
la madera se encuentran en invierno, coincidiendo con la detencién del crecimiento
vegetativo. Estas reservas descienden rapidamente durante la floracion, para encontrarse
en sus niveles mas bajos durante el verano, momento en el que ocurre la abscision de
frutos (Whiley y Wolstenholme, 1990). Esta acumulacion de almidéon en invierno

determina el mantenimiento del fruto en el arbol.

En las inflorescencias indeterminadas, las hojas compiten por fotoasimilados con
las flores y el fruto en desarrollo hasta que alcanzan 2/3 de su expansion total (Whiley,
1990).Una vez que los frutos comienzan a desarrollarse, la direccion del transporte de

fotoasimilados cambia en favor del crecimiento del fruto (Ho, 1992).

Un hecho adicional que se utiliza para apoyar la hipotesis de que la disponibilidad
de carbohidratos podria ser el regulador en el ciclo de la alternancia productiva es el
gran contenido en aceites del aguacate, cuya acumulacidon es energéticamente muy
costosa. Si lo comparamos con otros frutos, tales como manzanas, naranjas y platanos,
las cantidades de azticares que almacenan son mucho menores, pero su alto contenido
en aceite podria explicar la drastica reduccion de las reservas de carbohidratos en un afio

de alta produccion.

La segunda hipoétesis relaciona la alternancia productiva con el papel de los
reguladores de crecimiento (PGRs) producidos por la semilla en la inhibicion de la
floracion del afio siguiente (Paz Vega, 1997; Van der Walt et al., 1993). En el aguacate,

el 4cido giberélico producido por el endocarpio del fruto se ha relacionado con el
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descenso de la floracion y la produccion de fruta (Martens et al., 1994; Van der Walt et
al., 1993). El papel de las reservas de carbohidratos queda, bajo este punto de vista, en

entredicho (Liu et al., 1999).

Hasta el momento, la hipdtesis del control hormonal de la alternancia de cosechas
es aceptada, en términos generales, como un proceso inhibitorio de un fenémeno
espontaneo producido en la yema, sin la necesidad de un periodo inductivo en si

(Martinez-Fuentes et al., 2004; Goldschmidt y Samach, 2004).

Es sabido que las giberelinas estdn involucradas la floracion de las plantas
(Goldschmidt y Samach, 2004). Se ha hipotetizado que las giberelinas producidas por la
semilla previene la formacion de yemas florales durante el afio On de cosecha en otras
especies de arboles frutales (Jonkers, 1979; Ebert y Bangerth, 1981; Garcia-Luis ef al.,
1988). Sin embargo, muchos factores hacen dificil el estudio de la alternancia de
cosecha, por ejemplo, factores nutricionales, hormonales y climaticos y otros factores
derivados de reacciones enddgenos implicadas en la competencia entre Organos en

crecimiento.

Scholefield et al. (1985) mencionan que el cese del crecimiento vegetativo se
relaciona con una disminuciéon en la produccion de giberelinas, permitiendo la
iniciacion de yemas florales, y, por otra parte, los frutos se caracterizan por su intensa
demanda metabolica. Segun Wright (1989) estos dos factores explicarian el efecto de

los frutos sobre la floracion y su relacion con la alternancia productiva.

4. Metabolismo de los carbohidratos en el aguacate

El almidon y los azicares solubles son los carbohidratos de reservas predominantes
para disponer de energia para el crecimiento (Dey y Dixon, 1985). Estudios previos
sobre la produccion de arboles frutales han mostrado que los carbohidratos de reservas

estan relacionados con la produccion (Monselise y Goldschmidt, 1982).

Recientes estudios han demostrado que los azicares solubles de siete carbonos (C7)
son la mayor forma de carbohidratos de reserva en el aguacate "Hass™ (Liu et al., 1999).
Estos azucares de siete carbonos son azlcares inusuales en la naturaleza y han sido
encontrados sélo en unas pocas especies vegetales (Richtmyer, 1970). No existe una

explicacion clara del por qué el aguacate destina una proporcion tan grande del carbono
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fijado a este tipo de azlcares. Otros arboles frutales, tales como manzanos, perales y
olivos, producen azicares alcoholes de seis carbonos, como el sorbitol y el manitol,
como productos mayoritarios de la fotosintesis. El aguacate también produce un azicar
alcohol, el heptitol perseitol, un polihidroxi derivado del azucar reducido de siete
carbonos, manoheptulosa. Liu et al. (1999) sefialan que estos dos azucares de siete
carbonos (manoheptulosa y perseitol) son los mayores componentes de los azicares en

todos los 6rganos del aguacate.

Grandes cantidades de azucares C7, D-manoheptulosa y su forma poliol reducida,
perseitol, se han encontrado en hojas, brotes, tronco, y raices. Los azucares C7 se han
encontrado incluso en igual o mayor concentracion que el almidén (Liu et al,.1999a),
reconocido como el carbohidrato de reserva del aguacate (Olivera y Priestley, 1988;

Scholefield et al., 1985).

El fruto de aguacate se caracteriza por una alta tasa respiratoria durante su
desarrollo y también durante la maduracion en postcosecha (Blanke y Whiley, 1995;
Bower y Cutting, 1988; Whiley et al., 1992). Sin embargo, se sabe poco respecto de la
naturaleza de los sustratos de carbono que soportan este proceso respiratorio. Variando
las temperaturas de almacenaje y duracion de éste, pueden resultar diferentes cambios

en los carbohidratos almacenados y utilizados (Eaks, 1990; Luza et al., 1990).

Las mayores tasas respiratorias en el fruto de aguacate se han observado durante los
estadios tempranos del crecimiento del fruto (hasta 12 semanas después de antesis),
periodo que corresponde al de mayor division celular en el fruto, para luego disminuir a
las menores tasas observadas, justo al tiempo de la maduracion del fruto (Whiley et al.,

1992).

Liu et al. (1999b) sefialan que la naturaleza de las formas de transporte de carbono
en el aguacate es desconocida. Sin embargo, debido a la presencia de perseitol en
cantidades significativas, es altamente probable que este azucar de siete carbonos sirva
como azucar de transporte en el floema. Esta seria una estrategia fisioldgica similar a la
de otros arboles frutales, como manzanos, melocotonero y otras especies relacionadas,
que transportan formas polioles de aztcares del tipo hexosas (C6). Los autores también
sefialan una disminucidn en la concentracion de azucares C7 en la piel y pulpa tras el
almacenaje a baja temperatura y después de la madurez, sugiriendo que el fruto del

aguacate tendria, ademds, un mecanismo enzimatico para metabolizar los aztcares C7.
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De acuerdo con ello, los azucares C7 actuarian como formas de carbono traslocables, de

reserva y como metabolitos respiratorios.

El fruto de aguacate no madura en el arbol (Bower y Cutting, 1988) y se ha
planteado la posibilidad de que una reduccion en los niveles de azlcares seria un
prerrequisito para su maduracién. Solo cuando el fruto se separa del arbol y el
abastecimiento desde las fuentes, como los brotes, se acaba, puede iniciarse el proceso
de maduracion. Los aztcares C7, D-manoheptulosa y perseitol, podrian, de esta forma,
jugar un papel en el control de esta madurez controlada por azicares. Dentro de este
contexto, resulta intrigante que el azicar D-manoheptulosa sea un potente inhibidor de
las hexoquinasas y, por ello, de los procesos respiratorios glicoliticos (Board et al.,
1995; Leon y Sheen, 2003). En el aguacate, estos efectos de la manoheptulosa pueden
ser necesarios para continuar la exportacion de azlcares y la carga en el floema, para asi
sustentar el crecimiento de la fruta y su desarrollo. El metabolismo posterior de la
manoheptulosa, en otro lugar del arbol, puede involucrar una ketoreductasa y la
formacion de perseitol. Tanto la manoheptulosa como el perseitol son productos de la
asimilacion del CO; en las hojas, y un estudio reciente sugiere que en este drgano la
manoheptulosa se formaria como un producto fosforilado de la sedoheptulosa-1,7
bifosfato, via condensacion de la dihidroxiacetona fosfato y la eritrosa 4-fosfato (Liu et

al., 1999; 2002).

Bean et al. (1961) trabajando con '*C determinaron que la sacarosa es el primer
azucar marcado durante la fotosintesis. La manoheptulosa se forma al mismo tiempo
que la sacarosa, pero a una tasa menor. La fructosa y el perseitol se marcaron mucho
mas lentamente que la sacarosa o manoheptulosa durante la fotosintesis. Sin embargo,
en subsecuentes periodos de oscuridad, continu6 la acumulacion en fructosa y perseitol,
mientras que la sacarosa y manoheptulosa eran consumidas. Los autores concluyen que
ambas, sacarosa y manoheptulosa, se forman directamente como productos del ciclo de
reduccion fotosintético del CO,. La fructosa y el perseitol podrian ser productos
secundarios, formados a expensas de la sacarosa y manoheptulosa y por reacciones

independientes de la fotosintesis.

Los azucares alcoholes, tales como el sorbitol y el manitol, se han visto implicados
en la eliminacion de sustancias reactivas al oxigeno (ROS) comunmente formadas en

respuesta a estreses severos y a la invasion de patégenos (Stoop et al., 1996). De esta
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forma, se ha considerado que el perseitol puede cumplir una funcion similar en el fruto
de aguacate. Por otra parte, tratamientos con manoheptulosa a los frutos aumentan la
actividad de la enzima HMGR (3-hydroxy-3-methyl-glutaryl coenzima A reductasa) en
los tejidos de la semilla entre un 19% y un 45% (Cowan, 2004). La HMGR es una
enzima clave relacionada con la sintesis de compuestos isoprenoides, relacionados con
estructuras tales como los carotenoides, clorofilas, plastoquinona (fotosintesis),
esteroles, fitoalexinas y varias sustancias reguladoras del desarrollo, que incluyen el
acido abscisico, brasinosteroides, giberelinas y citoquininas (Cowan et al., 1997), por lo
que contribuye a un control, tanto temporal como espacial, de los eventos durante la
ontogenia de las plantas. Cowan (2004) senala que la actividad de la enzima HMGR en
los tejidos de la semilla de aguacate, es sensible al H,O, y sugiere que el perseitol y la
manoheptulosa, que estan relacionados por oxidacion y reduccion, eliminarian las ROS
que podrian, de otra forma, inactivar la HMGR durante el curso normal del crecimiento

del fruto o causar un dafio oxidativo.

Analisis de la savia del floema extraida desde el tronco (carbohidratos de reserva
movilizados) y de peciolos de hojas (azticares producidos fotosintéticamente) revelaron
como azucares mayores presentes en el aguacate la manoheptulosa (27%), el perseitol
(15%) y un azlcar indeterminado (40%), mientras que la sacarosa, glucosa y fructosa
fueron los azucares minoritarios en cantidades de 5%, o menores, del total de azicares
solubles. Asi, la manoheptulosa y el perseitol serian moviles en el arbol y disponibles
para el crecimiento del fruto y su desarrollo. La concentracion de perseitol permanece
casi constante a través del crecimiento del fruto de aguacate, mientras que la
manoheptulosa se eleva desde un 15% en el fruto inmaduro a un 53% del total de

azucares solubles en los frutos cercanos a la madurez (Cowan, 2004).

5. Metabolismo de los lipidos en el aguacate

Amthor (1984) y Cannell (1985) mencionan como un factor clave determinante de
la produccion de fruta al costo respiratorio del crecimiento y a la eficiencia estacional de
la fotosintesis del cultivo. Wolsteholme (1986, 1987) calculd que el fruto de aguacate,
el cual acumula aceites, tiene un elevado requerimiento energético para el crecimiento
(807,2 kJ 100 g™ para el cv. Fuerte con un 17% de contenido de aceite, comparado con

262,8'y 292,5kJ 100 g para manzanas y citricos, respectivamente).
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La formacion de acidos grasos y dacidos orgénicos en aguacate requiere la
incorporacién de acetato, en forma de Acetil-CoA. La acetil-CoA es un grupo de alta
energia, proveniente de la mayor parte de las rutas metabolicas que generan energia. De
hecho, el piruvato, producto final de la glicolisis, es precursor de la acetil-CoA. La
incorporaciéon de las largas cadenas de 4acidos grasos en glicéridos por diversas
reacciones requiere de ATP y CoA. También se ha demostrado que en la produccion de
acidos grasos en aguacate, el oxigeno es absolutamente indispensable. Los acidos grasos
estarian en forma de triglicéridos y fosfolipidos. Se ha reportado que la propiedad de
sintesis de estos acidos grasos se realizaria por una fraccidn particular con
caracteristicas de sedimentacion similar a la mitocondrial. Estas particulas tendrian
actividades enzimaticas a las asociadas a la mitocondria, tales como interconvertir los
intermediarios del ciclo de los 4cidos tricarboxilicos (TCA), y la habilidad de oxidar
largas cadenas de acidos grasos. Otra caracteristica particular observada en la sintesis de
acidos grasos es que esta fraccion particular, que forma glicéridos, puede atrapar
rapidamente los 4cidos grasos que se forman. Esta propiedad seria de importancia en
facilitar la sintesis de 4cidos grasos por remocion del producto de la reaccion. En la
formacion de glicéridos, la larga cadena activada de acidos grasos libera CoA,
retornando a los ciclos metabolicos de formacion de acetil-CoA, pero no se recupera el

ATP (Mudd y Stumpf, 1961).

Existen numerosos reportes de la estimulacion de la sintesis de dcidos grasos por
citrato y malonato, ambos intermediarios del TCA. Se ha concluido que el efecto del
citrato es por su capacidad de proveer CO; necesario para la formacion del malonil-
CoA. Esta molécula (malonil-CoA) se forma por la carboxilaciéon de un acetil-CoA, en
donde el carboxilo procede de un i6n bicarbonato. Esta es la primera reaccion y le etapa
limitante de la sintesis de acidos grasos, y consume ATP. El citrato puede, ademas,
bloquear la entrada del acetato al TCA, dejando de esta manera mas acetato libre para la
sintesis de acidos grasos. El malonato también inhibe la actividad del ciclo del TCA,
por lo que estimularia la formacion de acidos grasos, al inhibir las reacciones con
consumo de oxigeno asociadas con el TAC (Mudd y Stumpf, 1961). Resulta interesante
que el malonato y el citrato, productos normales del metabolismo del acetato en el
aguacate, puedan afectar la sintesis de &cidos grasos en las formas descritas. En
ausencia de un control hormonal, la sintesis de acidos grasos puede ser controlada

indirectamente por estos dos acidos (Mudd y Stumpf, 1961).
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Obijetivos

Frente a los antecedentes expuestos, el presente trabajo tiene como objetivo
general relacionar, bajo diferentes situaciones de produccion, algunos factores
ecofisiologicos, tales como la radiacion y la eficiencia fotosintética, con la influencia
que ejerce el fruto sobre la floraciébn y la brotacidon, y aportar de este modo,

conocimientos sobre la alternancia de cosechas, y especificamente:

e Establecer la época durante la cual el fruto inhibe la floraciéon de la temporada

siguiente.

e Analizar la evolucidon del contenido en carbohidratos, fracciones nitrogenadas y
algunos indicadores de estrés en los brotes y en el fruto y sus tejidos, durante el

desarrollo del mismo.

e Determinar la influencia del fruto en desarrollo sobre la evolucion de los
carbohidratos, fracciones nitrogenadas, proteinas y algunos indicadores de estrés,
como el acido abscisico, prolina y fluorescencia clorofilica, y su relaciéon con la

floracion y la brotacion.

e Analizar el rayado de ramas con algunos de los pardmetros ecofisiologicos de estrés

evaluados.
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Il. Materiales y Métodos

Material vegetal

En todos los experimentos de esta Tesis, fueron utilizados arboles de aguacate
(Persea americana Mill.) cv. 'Hass’, adultos, plantados en 1995, injertados sobre
patrones de raza mexicana (Topa-Topa), cultivados en un huerto comercial, localizado
en Callosa d'En Sarrid, Alicante, Espafia. Los arboles, plantados a una distancia de 6 x 8
m, fueron seleccionados por su uniformidad de produccién, sanidad y vigor, estando
bajo manejos agrondmicos adecuados durante todo el periodo del experimento,
incluyendo evaluaciones entomolodgicas, calendarios de riego y un programa de

fertilizacion acorte a la edad del huerto.

Para el experimento del Capitulo 1 (Aspectos nutricionales y enddgenos
relacionados con el desarrollo del fruto), se realizaron muestreos periddicos de brotes y
frutos de arboles escogidos al azar, 15 por cada fecha de muestreo sefialadas en la Tabla
1. Cada fruto se separd en los diferentes tejidos que contiene (pulpa y piel, semilla,
cubierta seminal o chalaza, embrion) para su posterior liofilizacion. En la Figura 1 se
aprecia el tipo de fruto y brote que se muestre6. También se consideraron frutos

partenocarpicos como material de comparacion en este ensayo (Figura 2).

Tabla 1. Fechas de realizacion de los muestreos en el ensayo “Aspectos nutricionales y
endogenos relacionados con el desarrollo del fruto” (Capitulo 1) y estado fenologico al que

corresponde cada fecha.

Fecha de muestreo Estado fenologico
Marzo 2005 Madurez del fruto
Mayo 2005 Floracion

Julio 2005 Final primera caida de frutos
Septiembre 2005 Final segunda caida de frutos
Octubre 2005 Periodo de induccién
Diciembre 2005 Crecimiento del fruto
Febrero 2006 Madurez del fruto
Marzo 2006 Madurez del fruto
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Figura 1. Izquierda: Fruto en crecimiento, con ausencia de brotacion de la temporada y un
rudimento del eje floral de la panicula, no adecuado para el muestreo. Derecha: Fruto en
crecimiento con el brote producido en el momento de la floracion, apto para los muestreos. En

ambos casos se trata del cv. "Hass'.

Figura 2. Superior: Fruto partenocarpico
en crecimiento (también llamados paltin),
mostrando la ausencia de semilla en su
interior. Inferior: Racimo de frutos
partenocarpicos (paltines) en un arbol de

aguacate cv. ‘Hass’.
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Para el ensayo del Capitulo 2 (Determinacion de la época durante la cual el fruto
ejerce su influencia inhibidora de la floracion), flores y frutos fueron eliminados en
cuatro fechas (Tabla 2), con el objetivo de evaluar su afecto inhibidor sobre la siguiente
floracion. Se seleccionaron cuatro ramas homogéneas por tratamiento, de 6-10 cm de
diametro y con abundante floracion (afo “On”’) (Figura 3). Como controles se utilizaron
arboles en afio “On” sin realizarles desfrute alguno durante todo el periodo
experimental. En cada fecha de desfrute fueron tomadas muestras de todos los
tratamientos. Una fecha adicional de muestreo fue considerada para determinaciones
analiticas. La floracion fue evaluada en la primera fecha de desfrute, en términos de
porcentaje de floracion (brotes florales con respecto al total de brotes) e intensidad de
floracion (nimero de flores por panicula) en 25 paniculas por tratamiento que fueron

seleccionadas al azar.

Tabla 2. Fechas de realizacion de los tratamientos de desfrute y muestreos. Estado fenoldgico

correspondiente a cada fecha.

Tratamiento Fecha de desfrute Estado fenologico
T1 Mayo Plena Floracion
T2 Julio Final primera caida de frutos
T3 Septiembre Final segunda caida de frutos
T4 Octubre Periodo de induccion
T5 Enero Madurez del fruto
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Figura 3. Izquierda: Panicula a la cual se le extrajo todas las flores en la fecha de desfrute T1.

Derecha: Tipo de frutos eliminados en la fecha de desfrute T2.

Para el experimento del Capitulo 3 (Interrelaciones Floracion-Fructificacion-
Floracion en el aguacate) se establecieron tres niveles de floracion. Para cada nivel de
floracion se hizo una categorizacion de la intensidad de floracion, realizando un
muestreo aleatorio de 15 brotes a los cuales se les contabilizé el numero de flores por
panicula: AF: Alta Floracion (sobre 1000 flores/panicula), MF: Mediana Floracion (50 a
500 flores/panicula) y BF: Baja Floracion (0 a 50 flores/panicula). En la Figura 4 se
pueden apreciar los tres grados de floracion y el tipo de panicula que presentaban. Se
realizaron muestreos peridodicos de brotes para cada tratamiento (intensidades de
floracion), 15 por tratamiento de radiacion, en las fechas sefialadas en la Tabla 3,

procediéndose a su liofilizacion, tal como se ha explicado para el Capitulo 1.
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Figura 4. Superior: Arbol con floracion categorizada como “Alta”, con un acercamiento al tipo
de panicula que presenta. Medio: Arbol con floracion categorizada como “Mediana”, y un
acercamiento al tipo de panicula que presenta. Bajo: Arbol con floracion categorizada como

“Baja”, y un acercamiento al tipo de brote que presenta.

Tabla 3. Fechas de realizacion de los muestreos para el ensayo “Interrelaciones Floracion—

Fructificacion—Floracion en el Aguacate” y estado fenologico al que corresponde cada fecha.

Fecha de Muestreo Estado fenologico
Abril 2005 Floraciéon
Julio 2005 Final primera caida de frutos
Septiembre 2005 Final segunda caida de frutos
Octubre 2005 Periodo de induccion
Febrero 2006 Madurez del fruto
Abril 2006 Floracion
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Las muestras procedentes de los tratamientos “alta” y “mediana” floracion
normalmente procedian de brotes con fruto. Para el caso del tratamiento ‘“baja”
floracion, las muestras procedieron de brotes sin flores o frutos, debido a la ausencia de

ellos durante el desarrollo del ensayo.

Para el experimento del Capitulo 4 (Efecto de diferentes niveles de radiacion sobre
la floracion del aguacate), se procedid6 a caracterizar la PAR (radiacion
fotosintéticamente activa) fuera (periferia de la copa) y dentro de la copa de los arboles
(Figura 5), en dia soleados y nublados. Se tomaron muestras de brotes periddicamente,
15 por tratamiento de radiacion, en las fechas sefialadas en la Tabla 4. Las muestras
correspondientes al interior de la copa, no presentaron fruto en ninguna oportunidad.
Por el contrario, las muestras recogidas de la periferia del arbol normalmente fueron
colectadas con la presencia de fruto. En la Figura 5 se puede apreciar las dos
condiciones de radiacion que se consideraron como las mas extremas y representativas:
Sol, con valores PAR en dias soleados dentro del rango 1200 a 1500, y sombra

(alrededor de 1,5m en el interior de la copa), con un rango de radiaciéon PAR de 15 a 50.

Tabla 4. Fechas de realizacion de los muestreos en el experimento “Efecto de diferentes
niveles de radiacion sobre la floracion del aguacate” y estado fenoldgico al que corresponde

cada fecha.

Fecha de Muestreo Estado fenologico
Enero 2005 Madurez del fruto
Abril 2005 Floracion
Julio 2005 Final primera caida de frutos

Septiembre 2005 Final segunda caida de frutos
Octubre 2005 Periodo de induccion
Abril 2006 Floracion

46



Materiales y Métodos

Figura 5. Superior: area bajo la copa de los arboles desde donde se obtuvo el material

correspondiente a los “Brotes Sombra”. Inferior: Area periférica de la copa, con incidencia

directa de la radiacion solar, a partir de la cual se obtuvieron los “Brotes Sol”.

Para el ensayo del Capitulo 5 (Estudio de factores ecofisioldgicos relacionados con
el estrés y la floracion en aguacate) se llevaron a cabo varios ensayos. En el primero, se
realizaron tratamientos de rayado y anillado (2mm) a 5 ramas de similar tamafio y vigor
por tratamiento, considerando 5 ramas controles. En las Figuras 6 y 7 se puede apreciar
los tratamientos de anillado y rayado realizados y su evolucion. Estos tratamientos
comparativos fueron realizados el dia 18 de abril del 2005, considerandose como un
tratamiento para el aumento del cuajado. Un segundo ensayo consistid en variar la fecha
de rayado, con dos alternativas de fechas (4 de noviembre y 10 de diciembre) y un
control sin rayar. Esta fecha de rayado en otoflo es un tratamiento habitualmente
utilizado entre los productores de aguacate para estimular la induccion floral y, con ello,

la floracion de la temporada siguiente después de afios con alta produccion.
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Figura 6. Tratamiento de rayado realizado a ramas de aguacate. Izquierda: fotografia realizada
inmediatamente después del tratamiento. Derecha: Fotografia realizada un mes después de

realizado el tratamiento.

Figura 7. Tratamiento de anillado (2mm) realizado a ramas de aguacate. Izquierda: fotografia

realizada 1 mes después de realizado el tratamiento. Derecha: Fotografia realizada cuatro meses

después de realizado el tratamiento.

También dentro de los ensayos considerados en este capitulo, se consideraron
situaciones de brotes con y sin fruto, los dos niveles de radiacion descritos en el
Capitulo 1, los tres niveles de floracion descritos en el ensayo del Capitulo 2, y los
tratamientos de desfrute que se describiran en el Capitulo 5. En todas estas situaciones
se analizaron parametros relacionados con el estrés que puede sufrir la planta bajo tales
situaciones, tales como: fluorescencia clorofilica y eficiencia fotosintética del PSII,
verdor de las hojas mediante mediciones SPAD, grado de floracién y brotacion, y

diametro del fruto.
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Todo el material muestreado en cada uno de los experimentos anteriormente
detallados fue extraido de los arboles e inmediatamente congelado en nitrogeno liquido
para su posterior traslado al laboratorio, donde se almacen¢ a -28°C. Antes de realizar
los analisis correspondientes a cada experimento, se separaron los diferentes organos,
tanto en brotes como en frutos, se liofilizaron y se molieron hasta obtener un polvo fino
homogéneo. Cualquier alteracion del proceso descrito, estd expuesta en su desarrollo o

en el capitulo correspondiente, como una aclaracion.

Anadlisis de carbohidratos

Para el analisis de carbohidratos, las muestras tomadas fueron inmediatamente
congeladas en N; liquido, liofilizadas y almacenadas como polvo a -28°C. Al tejido
seco y molido (100 mg) se le afiadieron 4 ml de etanol al 80% y 100 pL de D-manitol
(30 mg ml™") (Sigma-Aldrich Quimica, Madrid, Espafia) como estandar interno, y se
incub6 en un bafio a 80°C durante 30 min para extraer los aztcares solubles. El extracto
fue centrifugado durante 10 min a 15.000 x g usando una centrifuga P-Selecta
Meditronic® (J.P.Selecta S.A., Barcelona, Espaia). Se elimind el sobrenadante y se
repitio la extraccion dos veces mas, tal como se indica mas arriba. Los sobrenadantes,
combinados, fueron llevados a gota en un concentrador Speed Vac (SAVANT®,
Holbrook, N.Y., EEUU). Las muestras secas fueron resuspendidas en 1 ml de agua mQ
y desionizadas usando columnas de resinas secuenciales anidnicas y catioénicas (AG1-
X8/formate y AG50W-X8/H+, BIO-RAD®, Hercules, California, EEUU). Se utilizaron
para ello jeringas de 5 ml que fueron llenadas con 1ml de resina. La resina catidnica fue
lavada 5 veces con agua bidestilada hasta equilibrar el pH a 7,5. La resina anionica,
equilibrada en NaOH 1M, fue lavada 8§ veces hasta equilibrar el pH a 9,0 para anadirle
posteriormente 2ml de CH,0, al 80%. Se procedid a lavar con agua bidestilada hasta
equilibrar el pH > 4,8. El extracto (1 ml) fue cargado en la jeringa con resina anionica,
agregando 0,1 ml de agua destilada para lavar el tubo. La solucion fue diluida desde la
columna anioénica con 0,4 ml extras de agua bidestilada. La solucién recogida por la
columna catidnica fue lavada con 0,4 ml de agua bidestilada y filtrada, finalmente, a
través de un filtro de membrana de 0,45 um (Scharlau®, Barcelona, Espafia). La
solucidn total recogida se tomo para llevar a sequedad nuevamente. Los azucares fueron

entonces redisueltos en 200 uL de agua bidestilada, y analizados con un HPLC Spectra
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System® (Spectra, San Jos¢, California, EEUU) conectado a un refractometro
diferencial (Spectra R150), con bomba de vacio (Spectra P2000) y un software para el
procesamiento de datos (ChromQuest® Software Data System (1998), San José,
California, EEUU).

Alicuotas del extracto filtrado de 20 pl fueron inyectadas a una columna Sugar-pak
(Waters, Milford, Massachussets, EEUU) (6,5 x 300 mm) unida a un modulo de
precolumna Waters Guard-Pak (EEUU). Se utilizé agua como solvente a un flujo de 0.5
ml por minuto y un tiempo de duraciéon de 20 min. Los azuicares separados fueron
detectados y cuantificados por comparacion con los estandares conocidos. La
recuperacion de azucares se evalud por comparacion con el del estandar interno D-
manitol. Los resultados fueron expresados en mg de carbohidratos g de peso seco. En
todos los ensayos realizados no fue posible separar cromatograficamente el azlicar
sedoheptulosa de la fructosa, por esta razon ambos azlcares seran referidos, en adelante,
en conjunto. Por otra parte, en algunos casos, la gluc-6-P coincidid
cromatograficamente con la rafinosa, pero ésta se excluy6 de los resultados y discusion
debido a que sus concentraciones son muy pequefias, en comparacion con la gluc-6-P, o

inexistentes.

El contenido de almidon fue determinado a partir del residuo que se obtuvo después
de la extraccion de los aziicares solubles. Este fue disuelto en 6 ml de agua y
gelatinizado en autoclave a 135°C durante 2 horas, y se centrifugd durante 10 min a
27.000 x g. Se extrajeron 4 ml de sobrenadante y se incubaron con agitacion, durante 2
h, a 55°C, con 0,2 ml de fucosa (60 mg ml'l), como estandar interno, 0,5 ml de acetato
de sodio pH 4.5 y 1 ml de la enzima amiloglucosidasa (1218 unidades; procedentes de
Rhizopus mold, Sigma-Aldrich Chemie GmbH., Steinheim, Germany). Las muestras
fueron centrifugadas durante 30 min a 27.000 x g y el sobrenadante fue llevado a
sequedad y redisuelto en 1 ml de agua. La glucosa liberada fue determinada por HPLC
usando una columna APS-2 Hypersil 250 x 4,6 mm unida a una precolumna longuard
(20 x 0,65 mm) (Thermo Hypersil GMBH, Kleinostheim, Germany). Se utiliz6 como
solvente una solucién de acetonitrilo y agua [60:40 (v/v)]a un flujo de Iml min" y un
tiempo de 8 min. Los azucares separados (fucosa y glucosa) fueron detectados y

cuantificados por comparacion con los azucares estandares correspondientes.
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Analisis de clorofilas y mediciones SPAD

Con el fin de relacionar las unidades SPAD con el contenido foliar en clorofilas y
elementos minerales, se tomaron hojas con diferente rango de coloracion verde,
seleccionadas de todas las zonas de la planta, sin importar la edad de la rama; de ellas se
determinaron las unidades SPAD tomando el promedio de 3 medidas por brote y 5
repeticiones. Todas las mediciones se realizaron con luz natural. Inmediatamente
después se liofilizaron y se tomaron 100 mg PS para la medicion del contenido en
clorofilas (Chl). Las Chls se extrajeron agregando a la muestra 3 ml de N,N-
dimetilformamida (DMF) e incubando durante 48 h en oscuridad a 4°C y con agitacion.
Luego, la muestra se centrifugd a 4000 x g y se midio la absorbancia del sobrenadante a
647 y 664 nm mediante un espectrofotometro. La concentracion de Chl se determind a

partir de la absorbancia, aplicando las siguientes formulas (Moran, 1982):

Ca=12,644,, —2,994,,, (ngmL")
Cb=-564,, +23,264,,, (ngmL")
C, =7,044,,, +20274,,, (ugmL")

Los elementos minerales se analizaron como se describe a continuacion:

Nitrogeno total: Se utilizaron los métodos ya descritos para las diferentes fracciones

nitrogenadas, realizando la suma de ellas para obtener el contenido en nitrogeno total.

Fosforo, potasio, calcio: La digestion de las muestras se realizd6 por via himeda,
utilizdndose una mezcla sulfo-nitro-perclérica. Después de lavar varias veces el matraz
Kjeldahl, se afor6 a 50 ml. El fosforo se determin6 colorimétricamente por el método de
Fiske y Subbarow (1925). Se tomaron 5 ml del aforado, se afiadieron 1,0 ml de
molibdato de amonio, al 2,5%, y 1,0 ml de agente reductor, y se aforé a 10 ml con agua
destilada. Se prepar6 una curva estandar conteniendo entre 0 y 50 microgramos de

fosforo por matraz y se midi6 la densidad Optica en un espectrofotdmetro a 680 nm.

Para el analisis del potasio, se tomaron 2 ml del aforado, volviendo a aforarle a 10 ml.
Se prepar6 una curva estandar conteniendo entre 0 y 100 microgramos de potasio por
matraz. El contenido de potasio se determind en un espectrofotometro de absorcion

atomica Perkin-Elmer.
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Para el analisis del calcio, Magnesio, hierro, cobre, zinc, manganeso y boro, se tomaron
0,5 ml del aforado, se agreg6 1,0 ml de solucion de 6xido de lantano (100 ppm) para
evitar interferencias, aforandose posteriormente a 10 ml. Se prepar6 una curva estandar
conteniendo entre 0 y 100 microgramos de cada cation por matraz y se leyo el contenido

del mismo en un espectrofotometro de absorcion atdmica Perkin-Elmer.

Mediante curvas de regresion exponencial se determinaron los Coeficientes R?

entre los contenidos en minerales y las mediciones SPAD.

Analisis de proteinas totales solubles y prolina

Las Proteinas Totales Solubles (PTS) fueron medidas segun el protocolo descrito
por Bradford (1976), con albimina de bovino (BSA) como estandar. La absorbancia se
ley6 espectrofotométricamente a 750 nm y los resultados se expresaron en mg-g”' de PS.
La prolina, se extrajo de 100 mg de material en polvo liofilizado con 1 ml de tampdén
fosfato (KH,PO4-KOH) 100 mM (pH 7,5) a 4°C. La solucién fue centrifugada a 15.000
x g durante 15 min a 4°C y el sobrenadante se utilizo para el andlisis. Doscientos pl del
sobrenadante se mezclaron con 800 ul de una solucidon de ninhidrina al 1% (p/v) en una
solucion de acido acético al 60% (Magné y Larher, 1992). La mezcla se calenté a 100°C
durante 20 min y, posteriormente, se enfrid sobre hielo durante 5 min. A la muestra se le
agregaron 2 ml de tolueno y se agitd durante 15 s. Posteriormente se incubd 4 h en
oscuridad para luego medir la absorbancia de la fase superior a una longitud de onda de
520 nm. El contenido de prolina se calculo a partir de una curva de concentraciones con

patrones puros; los resultados se expresaron en pg Pro g PS.

Extraccion y determinacion del &cido abscisico

La cuantificacion de ABA se realiz6 mediante un test ELISA siguiendo el
protocolo de Zacarias et al. (1995) y Lafuente et al. (1997). Todo el procedimiento se
realizd en oscuridad. El ABA se extrajo a partir de 100 mg PS de tejido en polvo
liofilizado, con 5 ml de acetona al 80%, &cido citrico (0,5 g L'l) ¢ hidroxitolueno
butirato (BHT; 100 ml L™). La homogenizacién se realizo con un Polytron (9500 rpm)
(Ultra-turrax® T25, Ika®-Werke, Germany) durante 1 min. Las muestras se dejaron en

maceracion durante toda la noche a 4°C. Al dia siguiente, se centrifugaron durante 5
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min a 10,600 x g a 4°C y se tomaron 20 pl del sobrenadante para el test ELISA,
siguiendo el protocolo de Walker-Simmons (1987). Cuatro réplicas por muestra se
incubaron a 4°C toda la noche con 500 pl de anticuerpos monoclonales (MAb) y 480 pl
de un tampodn salino Tris (TBS, pH 7,8) (1 tableta y 0,2 g de Cl,Mg.6H,0O disueltos en
15 ml de agua mQ). Los pocillos de la placa ELISA se incubaron a 4°C toda la noche
con 200 pl de un conjugado de albumina bovina con ABA-4’, preparado como lo
describe Weiler (1979). Las primeras filas y columnas de la placa no se utilizaron. Los
pocillos se lavaron 3 veces con 200 pl de TBS-tween (1 L TBS con 0,5 ml de Tween-20
y 0,2 g de BSA). Alicuotas de 200 ul de muestra incubada con MAb se colocaron en los
pocillos y las placas se incubaron 2 h a temperatura ambiente. Cada pocillo se lavo 3
veces con 200 pl de TBS-tween y se agregaron 200 pl de una solucién alcalina de
conjugado de raton (20 ml de TBS conteniendo 20 pl de IgG). Las placas se incubaron 2
h a temperatura ambiente. Las celdas se lavaron 3 veces con TBS-tween y se agregaron
200 pl de una solucion de nitrofenil fosfato (20 ml 0,05 M de NaHCO3; con 20 mg de sal
disodica hexahidratada de 4-nitrofenil fosfato) a cada pocillo. Las placas se incubaron
durante, aproximadamente, 30 min en estufa de aire forzado a 35°C, hasta que la
absorbancia de la muestra control (sin ABA) medida a 405 nm alcanzara,
aproximadamente, 1,0. En cada placa, ademas de las muestras, se incubaron estandares
de concentraciones conocidas de ABA (en un rango de 15 a 250 pg 100 pl”' TBS) para
realizar las curvas de concentracion y calcular las ecuaciones de regresion. La cantidad
de ABA en cada muestra se determind segun la ecuacion de regresion calculada para
cada placa. El estandar de (+)-ABA, TBS, BSA, IgG de raton, 4’-nitrofenil fosfato se
adquirieron en Sigma (Barcelona, Espafia). EI MADb se obtuvo de Idetek Inc. (Idetek,
San. Bruno, CA, USA). El BHT, é4cido citrico, acetona, Tween-20 y NaHCO3 se
adquirieron de Scharlau (Barcelona, Espafia). Las placas (F96 Maxisorp) fueron
provistas por NUNC™ (Roskilde, Dinamarca). Los resultados se expresan como

pmoles ABA g PS.

Determinacion de la eficiencia cuantica del PSII

La eficiencia cuantica del PSII se determiné mediante el estudio de la emision de
fluorescencia de la Chl a. Para asegurar la misma exposicion a la luz, los brotes fueron

seleccionados de la cara sureste y externa de la copa, a una altura de, aproximadamente,
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1,3 m. Las mediciones fueron realizadas antes del medio dia, con un sistema de pulsos
de amplitud modulada (Junior-PAM, Walz, Gademann Instrument, Wiirzburg,
Germany). Las evaluaciones se realizaron en las mismas fechas de toma de muestras.
Antes de las medidas, las hojas se adaptaron durante 30 min a la oscuridad, para asi
obtener la eficiencia cudntica maxima del PSII (Fv/Fm; donde Fv y Fm son la
fluorescencia variable y maxima, respectivamente). La fluorescencia clorofilica minima
(Fo) se determiné aplicando un pulso modulado de luz muy débil (<0,1 umoles m™ s™),
y la Fm, correspondiente a todos los centros del PSII cerrados, fue inducida mediante un
pulso saturante de luz actinica (10800 pmoles m™ s™). La Fv se calcul6 a partir de la
diferencia entre Fm y Fo. La eficiencia fotosintética del PSII en las hojas adaptadas a la
luz (®PSII) se calculé mediante la formula: ®PSII= (F’m-Fs)/F’m, siendo la F'm y Fs
la fluorescencia maxima y constante de las hojas aclimatadas a la luz, respectivamente
(Genty et al., 1989). La Fs se determin6 aplicando un pulso no saturante de luz actinica

(270 pumoles m™ s™) y la F’m mediante un pulso de 1 s de luz saturante.

Nitrégeno proteico y nitrégeno amoniacal (N-NH;")

Para la extraccion de las fracciones de nitrégeno proteico y nitrogeno amoniacal, se
utilizaron 0,5 g de muestra liofilizada a los que se afadieron 10 ml de acido
tricloroacético (TCA), frio, al 5%, para precipitar la fraccion proteica. La suspension se
agitd durante 15 minutos, anadiendo, posteriormente, otros 30 ml de TCA 5%,
manteniéndola en frio durante 15 minutos, al cabo de los cuales se filtré en frio con
papel Watmann. La solucidn filtrada se almacené a 4°C hasta la determinacion de la
fraccion amoniacal soluble que se analizd con un FIAstar 5000 Analyzer. El residuo
retenido en el filtro, junto con éste, se utilizo para la determinacion de la fraccion
proteica. Al conjunto del residuo y el papel Watmann se le afadieron 3 g de una mezcla
compuesta por K,SO4, CuSO4 y Se metal (10:1:0,1), 10 ml de 4cido sulfarico 96% y 10
ml de peroxido de hidrogeno. Posteriormente se digiri6é la muestra a 450°C durante 30
minutos, agregando al finalizar la digestion 50 ml de agua destilada. Esta solucion se
utilizd para la determinacion de la fraccion proteica utilizando un destilador Foss

Kjeltec 2200. El destilado finalmente se valord con acido clorhidrico 0,1 N.
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Nitratos y nitritos.

Para la extraccion de estas formas nitrogenadas, se afiadié 0,5 g de material
liofilizado a 50 ml de agua Mili-Q, agitando durante 30 minutos. Posteriormente, se
filtr6 con papel Watmann y se determiné la concentracion de nitritos y nitratos mediante

un FlAstar 5000 Analyzer.

Analisis estadistico

En todos los casos se disefiaron experimentos al azar, utilizando el arbol como
unidad de estudio y un arbol por repeticion. Los resultados fueron sometidos al analisis
de la varianza, y las medias fueron comparadas mediante el Test de Duncan, utilizando
el programa estadistico StatGraphycs® 2001. Los valores en porcentaje fueron

transformados mediante la funcién arcsen \/p.
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CAPITULO 1

Aspectos Nutricionales y Endogenos Relacionados con el
Desarrollo del Fruto. Relacion con la Intensidad de Floracion

1.1. Azlcares solubles

La evolucion de la concentracion de azicares solubles en hojas, brotes y fruto del
aguacate cv. 'Hass' en las condiciones de nuestro experimento, se presenta en las

figuras 1.1 ala 1.5.

La concentracion de gluc-6-P en hojas, brotes y semillas presentdé un incremento
que comenz6 en la floracién para finalizar con un descenso durante la segunda
brotacion vegetativa. Finalizada esta brotacion, las hojas incrementaron su
concentracion hasta alcanzar los valores mas elevados de todo el periodo de estudio
(69,58 mg g PS), al que sigui6 un ligero descenso durante el periodo de maduracion
del fruto. Los brotes también aumentaron ligeramente su concentracion de gluc-6-P tras
la segunda brotacion, para permanecer practicamente constante hasta la maduracion del
fruto (Figura 1.1). Pero la concentracion en la semilla (146,15 mg g PS) disminuyo
progresivamente hasta alcanzar los valores mas bajos en el momento de la maduracion
del fruto (53,5 mg g PS).

El pedunculo del fruto presentdé una concentracion practicamente constante y muy
elevada (=80 mg g”' PS) de gluc-6-P desde el momento del cuajado hasta la segunda
brotacion, momento a partir del cual disminuyd hasta alcanzar la menor concentracion
de todo el periodo de estudio (32,95 mg g”' PS), justo durante la maduracion del fruto.
Una vez que el fruto finaliz6 el periodo de maduracion (dic-ene), la concentracion de
gluc-6-P volvio a incrementarse en el pedinculo de los frutos que aun permanecieron en

el arbol, al que sigui6 un descenso definitivo (Figura 1.1).

Un comportamiento similar se observé en la pulpa+piel, aunque de mucha menor

magnitud. En estos tejidos, la mayor concentracion de este azucar también se alcanzo en
’ . . -1

pleno periodo estival, con concentraciones cercanas a 20 mg g PS, y la menor

concentracion durante la maduracién del fruto, con tan solo 5,14 mg g™' PS.

La cubierta seminal también present6 valores muy bajos y constantes hasta el final

del segundo crecimiento vegetativo, momento en el cual presentd un ligero incremento
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(63,64 mg g PS), seguido de un descenso progresivo hasta la maduracion del fruto. Su

evolucidn en esta Ultima fase fue paralela a la de la semilla (Figura 1.1).

La sacarosa presentd una concentraciéon muy baja en comparacion con la gluc-6-P
en todos los tejidos estudiados (Figura 1.1). En las hojas, present6 valores estables
durante practicamente todo el periodo, con excepcion de un incremento a finales de la
segunda brotacidn vegetativa, que alcanzé el valor mas alto (6,13 mg g PS), y una
posterior disminucion hasta alcanzar los valores més bajos de todo el periodo de
estudio, durante la maduracién del fruto (0,78 mg g’ PS), que se recuperé hasta

alcanzar los valores iniciales.

En los brotes, la concentracion de sacarosa fue significativamente superior a la
observada en las hojas. En éstos, el desarrollo de la floracion produjo un descenso de la
concentracion de sacarosa, hasta alcanzar los valores mas bajos de todo el periodo de
estudio (2,08 mg g’ PS); con el inicio de la primera brotacion vegetativa, su
concentracion se recuperd, inicidndose a partir de ese momento un incremento
significativo, que culmin6 al comienzo de la segunda brotacion vegetativa con la mayor
concentracién de todo el periodo de estudio (12,16 mg g PS). El desarrollo de esta
brotacion produjo un descenso importante de la concentracion de sacarosa, que volvio a

recuperarse durante la maduracion del fruto (Figura 1.1).

En los tejidos pulpatpiel y pedinculo del fruto la concentracion de sacarosa fue
baja y apenas experimentd cambios importantes (Figura 1.1). Finalmente, en la chalaza
y en la semilla, la evolucion de la concentracion de sacarosa presentd un
comportamiento paralelo, superior en la chalaza, con un incremento durante la segunda
brotacion, alcanzando la mayor concentracién en ambos tejidos (10,0 y 5,94 mg g PS,

respectivamente), seguida de una brusca disminucion (Figura 1.1).
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Figura 1.1. Evolucion de la concentraciéon ae gluc-o-r (1zquieraa) y sacarosa en las nojas y

brotes, pulpatpiel y pedinculo y chalaza y semilla del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la

media de 4 repeticiones. Las barras verticales indican = ES, y en algunos casos son de menor

tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva de crecimiento del fruto y los

dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo.
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La concentracion de glucosa de las hojas y los brotes (Figura 1.2), fue
practicamente constante hasta el final de la segunda brotacion, cuando se produjo un
incremento significativo en ambos 6rganos (28,46 y 24,75 mg g PS, respectivamente),
seguido de un fuerte y prolongado descenso hasta el periodo de maduraciéon del fruto,
momento en que alcanzd los valores mas bajos de todo el periodo de estudio (3,62 y
6,33 mg g PS, respectivamente); su recuperacion fue mas rapida en las primeras que en
los segundos. En la pulpa+piel, su concentracion se mantuvo estable hasta el periodo en
el que inici6 la maduracion el fruto, momento en que se increment6 fuertemente hasta
alcanzar su méaximo (32,28 mg g' PS). El pedanculo del fruto siguié un
comportamiento paralelo, con un valor maximo (40,93 mg g’ PS) también en la
madurez del fruto (Figura 1.2). Las concentraciones menores de glucosa en ambos
tejidos (pulpa+piel y pedinculo del fruto) se observaron durante la segunda brotacion
vegetativa. En la semilla y la chalaza, resulté destacable un marcado incremento durante
la segunda brotacion vegetativa, seguido por un fuerte descenso desde el final de esta
brotaciéon hasta la madurez del fruto (enero), alcanzando en la chalaza la minima
concentracién de todo el periodo de estudio (4,79 mg g PS). La semilla presentd su

concentracion minima de glucosa al comienzo de la segunda brotacion (Figura 1.2).

Para el caso de la manoheptulosa (Figura 1.2), las hojas y los brotes mostraron un
incremento inicial a partir de la floracion, para estabilizarse durante el resto del periodo
de estudio. Durante el periodo de rapido crecimiento del fruto, la concentracion de
manoheptulosa en las hojas tendié a aumentar ligeramente, y en los brotes, a disminuir
hasta alcanzar los valores minimos (11,21 mg g’ PS). En la pulpatpiel y en el
pedunculo del fruto, sus maximos valores de la concentracion de glucosa se observaron
finalizada la segunda brotacién (133,08 y 112,66 mg g™ PS, respectivamente), Durante
la fase de crecimiento del fruto, la manoheptulosa en la pulpa+piel, al igual que la
glucosa, descendi6 hasta los valores minimos de todo el periodo de estudio (13,16 mg g
' PS). El pedinculo del fruto mantuvo una tendencia decreciente desde el final de la
primera brotacion hasta completada la madurez del fruto. Al finalizar la segunda
brotacion, sin embargo, la concentracion de manoheptulosa se incrementd en la
pulpa+tpiel, logrando recuperar, en parte, durante el periodo de maduracién del fruto, los
niveles iniciales (Figura 1.2). Al final de esta etapa se produjo un nuevo descenso de su

concentracion. Un moderado descenso de la concentracion de manoheptulosa se
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observo en la semilla y la chalaza durante el crecimiento del fruto. La chalaza mostro,
por su parte, un fuerte incremento a partir de la segunda brotacion que finalizo al
completarse el periodo de la maduracion del fruto (Figura 1.2). La semilla también
mostrd este incremento a partir de la segunda brotacion, pero completado el periodo de
maduracion del fruto experiment6d un fuerte incrementd, llegando a su valor maximo
(176,66 mg g"' PS).La permanencia del fruto en el arbol dio paso a que la semilla
disminuyera su concentracion de manoheptulosa hasta valores semejantes a los

detectados en el periodo estival (Figura 1.2).

El contenido de azlicares solubles en dos niveles de floracion (AF y MF) y en
ausencia de semilla en el fruto se muestra en la Figura 1.3. Los arboles de AF mostraron
los mayores niveles foliares de sacarosa, glucosa y manoheptulosa. La Unica excepcion
fue la gluc-6-P, cuya concentraciéon fue mayor en los arboles de MF. El fruto
partenocarpico (paltines) presentdé menores contenidos foliares de gluc-6-P que el fruto
con semilla, ya sea en AF o en MF (Figura 1.3), e igual contenido de glucosa que para
MF y para el resto de los azlcares (sacarosa y manoheptulosa), la partenocarpia indujo
valores superiores a los obtenidos en las hojas de arboles con MF y que poseian frutos
con semilla. En los tres ultimos azlcares, las mayores concentraciones foliares se
presentaron para la AF (Figura 1.3). En los brotes, se pudo apreciar una escasa
diferencia en la concentracion de gluc-6-P imputable al nivel de floracion, siendo
menor, en general, en los brotes con frutos partenocarpicos (Figura 1.3). La sacarosa
presento diferencias mas notorias entre ambos niveles de floracion, con concentraciones
menores cuanto mayor era la floracion (Figura 1.3). Los brotes con frutos
partenocarpicos presentaron una concentracion de sacarosa intermedia entre ambos
niveles de floracion (Figura 1.3). La glucosa y manoheptulosa presentaron
concentraciones mayores en los brotes de los arboles con mayor intensidad de floracion,
siendo similar los valores para la MF y para el caso de la presencia de frutos

partenocarpicos (Figura 1.3).
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Figura 1.2. Evolucion del concentracion de glucosa (izquierda) y manoheptulosa en hojas y

brotes, pulpatpiel y pedinculo y chalaza y semilla del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la

media de 4 repeticiones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de

menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva de crecimiento del

fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo.
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Figura 1.3. Influencia de la intensidad de floracion y de la ausencia se semilla (frutos
partenocarpicos, paltines) sobre la concentracion de gluc-6-P, sacarosa, glucosa y
manoheptulosa (de arriba a abajo) en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass'. Valores
correspondientes al inicio del desarrollo del fruto (julio de 2005). Cada valor es la media de 4

repeticiones analiticas. Las barras verticales indican + ES.
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Capitulo 1. Aspectos nutricionales y endogenos relacionados con el desarrollo del fruto.
Relacion con la Intensidad de Floracion.

La evolucion de la concentracion de sedoheptulosa (que incluyé a la fructosa) en
los diferentes Organos analizados fue practicamente idéntica a las observada para la

glucosa (Figura 1.4).

El perseitol, como azlcar de transporte, presentd en los brotes concentraciones
fluctuantes con incrementos previos a cada brotacion, alcanzando un méximo en el
periodo inicial de cada una de ellas (51,65 y 57,19 mg g PS, respectivamente) (Figura
1.4). Tras la segunda brotacién, y durante la maduracion del fruto, la concentracion de
perseitol alcanzo los valores minimos de todo el periodo de evaluacion, pero alcanzada
ésta, se incrementé hasta los valores mas elevados del mismo (75,95 mg g PS) (Figura
1.4). En las hojas la concentracion se mantuvo practicamente estable, reconociéndose un
pequefio incremento entre floracion y pleno verano (agosto), y tras la segunda brotacion,
cuando alcanzé su maxima concentracion (56,27 mg g PS). En el transcurso de la
maduracion del fruto, su concentracion volvié a ser fluctuante (Figura 1.4). El periodo
de crecimiento del fruto se vio acompanado, ademas, de un disminucion constante de la
concentracion de perseitol en la pulpa+piel, hasta finalizada la segunda brotacion, en
que alcanzd la concentracién minima de todo el periodo de evaluacion. A partir del final
de esta brotacion, se experimentd un fuerte incremento de la concentracion de perseitol
en pulpatpiel, el mayor dentro del periodo, alcanzando al final del periodo de
maduracion del fruto una concentracion de 98,07 mg g™ PS. Cuando el fruto alcanzé la
madurez fisiologica, los valores disminuyeron notoriamente hasta llegar, practicamente,
a los minimos observados (Figura 1.4). En el pedunculo del fruto, la concentracion de
perseitol se increment6 hasta el comienzo de la segunda brotacion, a partir de la cual la
disminuyo significativamente (Figura 1.4). Al contrario que para la pulpa+tpiel, el
periodo de maduracion del fruto se vio acompafiado de un descenso en la concentracion
de perseitol en el pedunculo del fruto, alcanzando al final del proceso el minimo de todo
el periodo de estudio (15,62 mg g PS). No obstante, la prolongacion de la permanencia
del fruto en el arbol se vio acompafiada de un significativo incremento de la
concentracion de perseitol en el pedinculo (Figura 1.4). Los contenidos de perseitol en
la semilla se mantuvieron constantes hasta practicamente finalizado el periodo de
maduracion del fruto. Posteriormente, la permanencia del fruto en el arbol hasta
superada la etapa de madurez fisiologica provocd un fuerte incremento de su

concentracion llegando al méaximo valor del periodo estudiado (95,46 mg g' PS)
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Capitulo 1. Aspectos nutricionales y endogenos relacionados con el desarrollo del fruto.
Relacion con la Intensidad de Floracion.

(Figura 1.4). La chalaza, por su parte, mostré desde un comienzo (a partir del momento
en que se pudo aislar como tejido y analizar individualmente), un elevado contenido (el
mayor de su periodo de evaluacion) (96,55 mg g' PS) que fue gradualmente
disminuyendo durante el periodo de crecimiento del fruto, con una drastica caida
durante el desarrollo de la segunda brotacion (Figura 1.4). Finalizada ésta, se mantuvo
practicamente estable hasta completar el periodo de maduracion del fruto (33 a46 mg g
' PS). Finalmente, disminuyo con el tiempo de un modo paralelo a como lo hizo en la

semilla con la permanencia del fruto en el arbol (Figura 1.4).

Tanto la sedoheptulosa+fructosa como el perseitol predominaron en las hojas y los
brotes provenientes de los arboles con mayor intensidad de floracion (AF). Su
concentracion fue mayor en los brotes que en las hojas, y la ausencia de semillas redujo

la concentracion a valores similares a los de la floracion menos intensa (Figura 1.5).

1.2. AzUcares insolubles

El almidon, en las hojas, presentd los valores minimos durante el periodo de
floracion y cuajado (4,86 mg g™ PS), aumentando gradualmente durante el desarrollo de
la primera brotacion, hasta llegar a un nivel estable (33 a 44 mg g”' PS) que se mantuvo
hasta el final del periodo de evaluacién (madurez del fruto) (Figura 1.6). En los brotes,
la concentracion disminuy6 progresivamente desde la floracion, hasta el final del
periodo de crecimiento del fruto (20,11 mg g' PS). A partir de este momento,
experimentd un incremento significativo, alcanzando su concentracion maxima en el
momento de la madurez fisioldgica el fruto (enero). La permanencia del fruto en el
arbol tras su maduracion, se vio acompafiada de un descenso en la concentraciéon de

almidon (Figura 1.6).

69
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Relacion con la Intensidad de Floracion.
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Figura 1.4. Evolucion de la concentracion de sedoheptulosa+tfructosa (izquierda) y perseitol en
hojas y brotes, pulpa+piel y pedunculo y chalaza y semilla del aguacate cv. "Hass'. Cada valor
es la media de 4 repeticiones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos
son de menor tamaifio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva de crecimiento
del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento

vegetativo.
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Capitulo 1. Aspectos nutricionales y endogenos relacionados con el desarrollo del fruto.
Relacion con la Intensidad de Floracion.
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Figura 1.5. Influencia de la intensidad de floracion y la ausencia se semilla en el fruto (frutos
partenocarpicos, paltines) sobre la concentracion de sedoheptulosa+fructosa (arriba) y perseitol
en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. 'Hass'. Valores correspondientes al inicio del
desarrollo del fruto (julio de 2005). Cada valor es la media de 4 determinaciones. Las barras

verticales indican + ES.

Al comparar durante el periodo estival (julio) el contenido de almidén en hojas y
brotes, y teniendo en cuenta la intensidad de floracidon con fruto con semilla y fruto
partenocarpico, se pudo apreciar que, tanto las hojas como los brotes provenientes de
una alta floracién o de brotes con frutos partenocarpicos, presentaron concentraciones
de almidén significativamente menores (alrededor de 5 mg g"' PS) que las hojas y los
brotes provenientes de una floracion mediana (34 a 37 mg g"' PS) (Figura 1.7). Destaca,
ademds, que en ambos casos (AF y frutos partenocarpicos) no existid diferencia
significativa entre las concentraciones de hojas y brotes. En cambio, en la intensidad de
floraciéon MF los brotes mostraron una mayor concentraciéon de almidon que las hojas,
aunque no se alcanzd la significacion estadistica. En la pulpa+piel, el almidon no
presentd diferencias significativas debidas a la intensidad de floracién, con

concentraciones de 36,9 y 38,2 mg g”' PS para AF y MF, respectivamente (Figura 1.7).
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Capitulo 1. Aspectos nutricionales y endogenos relacionados con el desarrollo del fruto.
Relacion con la Intensidad de Floracion.

Una fuerte y significativa diferencia entre las dos intensidades de floracion se observo
en el pedunculo del fruto, presentando una mayor concentracion los pedunculos de los

frutos proveniente de MF (37,1 mg g PS) que los de AF (3,7 mg g PS) (Figura 1.7).

1.3. Fracciones nitrogenadas

En las hojas, la evolucion de la concentracion del i6n amonio (Figura 1.8) mostro
una tendencia muy semejante a la observada en los brotes. Durante la primera brotacion,
disminuyd gradualmente, para incrementarse de nuevo a lo largo del periodo de
crecimiento del fruto y descender durante la segunda brotacion, hasta alcanzar valores
minimos (8,13 y 14,98 pg g PS, para hojas y brotes, respectivamente). Finalizada la
segunda brotacion, las concentraciones de iones amonio en 6rganos se incremento hasta
alcanzar los mayores valores de todo el periodo de evaluacion (31,1 y 49,78 ug g PS,
para las hojas y brotes, respectivamente). Excepto en el periodo de crecimiento del
fruto, la concentracion de iones NH; " en los brotes fue significativamente mayor que en

las hojas (Fig.1.8).

Es destacable la elevada concentracion de iones amonio que se observo en la
chalaza desde que fue posible su analisis (comienzo del crecimiento acelerado del fruto;
121,16 pg g' PS) (Figura 1.8). Con el crecimiento del fruto, su concentracion
disminuyo6 drasticamente hasta llegar a su minima concentracion durante la segunda
brotacion vegetativa (11,54 ng g PS) (Figura 1.8). Posteriormente, y durante el periodo
de maduracion del fruto, se incrementé hasta alcanzar un valor proximo a 60 pg g PS
en el momento de la madurez fisiologica el fruto. La permanencia del fruto en el arbol

se vio acompanada de una disminucion del i6n amonio en este tejido.

En la semilla, la concentracion de iones amonio fue muy baja, alcanzando su nivel
minimo también durante la segunda brotacion (3,49 pg g PS), y su méaximo al finalizar
el periodo de maduracion del fruto (20,13 pg g”' PS) (Figura 1.8).

En la pulpa, el comportamiento del i6n amonio fue muy similar al de la semilla, incluso
en los valores observados (Figura 1.8). El pedunculo del fruto, por su parte, presenté un
continuo incremento durante el crecimiento del fruto, disminuyendo bruscamente al
finalizar este periodo, para continuar estable hasta el momento de la madurez

fisiologica del fruto (Figura 1.8).
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Capitulo 1. Aspectos nutricionales y endogenos relacionados con el desarrollo del fruto.

Relacion con la Intensidad de Floracion.
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Capitulo 1. Aspectos nutricionales y endogenos relacionados con el desarrollo del fruto.
Relacion con la Intensidad de Floracion.

La intensidad de floracién no modifico significativamente la concentracion foliar
de iones NH;  ni su concentracion en la pulpa+piel (Figura 1.9). Sin embargo, en los
brotes y en el pedinculo del fruto su concentracion aumentd con la intensidad de
floracion (31,24 y 13,35 ug g PS en los brotes y 35,85 y 25,61 pg g PS en el
pedunculo para AF y MF, respectivamente) (Figura 1.9).

La concentracion foliar de iones nitrato disminuy6 progresivamente desde floracion
(21,45 pg g PS), hasta el comienzo de la segunda brotacion vegetativa (5,18 ug g
PS). Posteriormente, se produjo un pequeio incremento que permanecio hasta el final
del periodo de evaluacion (Figura 1.10). La concentracion de iones nitrato en los brotes,
semilla, chalaza, pulpatpiel y pedunculo del fruto, fue muy escasa y no presentaron

grandes fluctuaciones a lo largo del tiempo (Figura 1.10).

Una comparacion de las concentraciones de iones nitrato entre dos niveles de
floracion y en brotes con frutos partenocarpicos se muestra en la Figura 1.11. En el
momento en que el fruto inicid su desarrollo, la concentracion foliar de NOj3™ fue tanto
mayor cuanto mayor fue la floracion (27,56 y 19,90 pg g' PS para AF y MF,
respectivamente), alcanzando la diferencia la significacion estadistica. La ausencia de
semilla situ6 la concentracion foliar del nutriente en valores similares a los de la MF
(19,3 pug g PS). En ningln otro caso (brotes, pulpa+piel y pedinculo) se detectaron

diferencias significativas por efecto de la floracion o la ausencia de semilla.

El nitrégeno proteico solo presentd variaciones apreciables en las hojas. En el resto
de organos y tejidos, es decir, brotes, chalaza, semilla, pulpatpiel y pedtinculo del fruto,
la concentracion permanecié estable a lo largo del periodo de estudio (Figura 1.12). En
las hojas, la concentracion méxima fue detectada en floracion (2,13%). Con el
transcurso de ésta y del desarrollo del fruto, el contenido de N-proteico descendio, y
solamente con el desarrollo del segundo crecimiento vegetativo se incremento

ligeramente (Figura 1.12).

La influencia de la intensidad de floracion y de la ausencia de semilla la
concentracion de N-proteico en hojas, brotes, pulpa+piel y pedinculo se muestra en la
Figura 1.13. La intensidad de floracion MF presentd contenidos foliares
significativamente mayores de N-proteico que la AF y los frutos partenocarpicos. En los
brotes, pulpatpiel y pedunculo del fruto, no se apreciaron diferencias significativas en

las concentraciones de N-proteico (Figura 1.13).
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Capitulo 1. Aspectos nutricionales y endogenos relacionados con el desarrollo del fruto.
Relacion con la Intensidad de Floracion.

1.4. Clorofilas totales

En los arboles de elevada floracion, las clorofilas totales presentaron dos maximos
durante el periodo de estudio. El primero correspondi6 al periodo previo a la floracion
(marzo), con una concentraciéon de 5,07 mg g PS, el segundo al final del periodo de
crecimiento del fruto y coincidiendo con el desarrollo de la segunda brotacion
vegetativa (4,9 mg g PS) (Figura 1.14). Entre medio tuvo lugar un descenso, justo al
finalizar la primera brotacion (2,45 mg g” PS). El comportamiento de los arboles con
mediana floracion fue similar, con la excepcidon de que no hubo descenso alguno al final
de la primera brotacion (3,89 mg g™ PS) (Figura 1.14). Para ambos casos, el periodo de
maduracion del fruto se vio acompafiado de un descenso de la concentracion de

clorofilas totales.

En el momento en que el fruto iniciaba su crecimiento lineal, se aprecié una fuerte
disminucioén de la concentracion de clorofilas totales en las hojas de los arboles con
elevada intensidad de floracion, que llegd a ser un 37% y un 30% menor de la
observada en la MF y en las hojas de brotes con fruta partenocarpica, respectivamente

(Figura 1.15).
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Relacion con la Intensidad de Floracion.
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Relacion con la Intensidad de Floracion.
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Capitulo 1. Aspectos nutricionales y endogenos relacionados con el desarrollo del fruto.
Relacion con la Intensidad de Floracion.
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Capitulo 1. Aspectos nutricionales y endogenos relacionados con el desarrollo del fruto.
Relacion con la Intensidad de Floracion.

1.5. Proteinas totales

Las hojas presentaron, desde la época previa a la floracion, un constante incremento
de la concentracion de proteinas totales, llegando a su maximo al final del primer
crecimiento vegetativo y comienzo del periodo de crecimiento lineal del fruto (20,58
mg g PS), y manteniéndose practicamente estable hasta el final de éste (Figura 1.16).
El periodo de maduracion del fruto se vio acompafiado de un suave descenso en la

concentracion de proteinas totales.

En los brotes, se observo un claro aumento durante el crecimiento del fruto, que
finalizé con el comienzo de la segunda brotacion. Desde entonces, la concentracion de
proteinas totales se mantuvo constante hasta el final del periodo de evaluacion (Figura
1.16). En ambos casos (hojas y brotes) la concentracion de N-proteico fue mayor al

inicio del periodo de brotacion del segundo afio (Figura 1.16).

En la semilla, al igual que en las hojas, también se observd un incremento de la
concentracion de proteinas totales durante el periodo de crecimiento lineal del fruto,
alcanzando los valores maximos (27,08 mg g PS). Posteriormente, la concentracion
disminuy6 progresivamente hasta casi el final del periodo de maduracion del fruto. La
semilla, luego de haber alcanzada la madurez, experiment6 un nuevo y breve aumento
de las proteinas totales, que finalmente se revirtid con el avance del tiempo. Cabe
sefalar que tanto la semilla como la chalaza presentaron los mayores niveles de
proteinas totales dentro de los 6rganos y tejidos analizados, y comportamientos muy
similares, tanto en la tendencia de la evolucidon de las proteinas totales, como en su
concentracion, exceptuando el final del periodo de maduraciéon durante el tiempo de

permanencia del fruto en el arbol (Figura 1.16).

El pedunculo del fruto y la pulpa+tpiel presentaron tendencias apreciables durante el
periodo de estudio. La pulpa+piel presentd las menores concentraciones de proteinas

totales de entre todos los tejidos y 6rganos analizados (entre 5,6 y 8,8 mg g ' PS).

La intensidad de floracién no modifico la concentracion foliar de proteinas totales y
tampoco lo hizo en los brotes (Figura 1.17). Solamente la presencia de paltines, esto es,

de frutos sin semilla, consigui6 reducirla en las hojas.
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Capitulo 1. Aspectos nutricionales y endogenos relacionados con el desarrollo del fruto.

Relacion con la Intensidad de Floracion.

30 ; ; 25
® Hojas . . )
25 | O Brotes P i a Hojas
1 1 7 1 20 - 7
. -7
20 | ! ! / b
! ! ! 15
15 | ! !
! 1 1 I 10 L
10 1 [ 1 1
! e A i 5
ST I s o i i
0 | o i ! 0 A
feb abr jun ago oct dic feb Alta Mediana Paltines
Floracién Floracion
30 . ; . . 25
® Chalaza , L. Brotes
25 O Semilla - - 20 |
20 | ! Y !
! ! < ! 15 + '|'
15 + 1 1 . 1 1 T J_
. . / . .
1 . 1 1 L
10 © : Lo . . 10 %
1 b, 1 1
oA A
5+ . ':3 £/ 3 . 5 F
! [ e !
0 Lo i X 0 A
feb abr jun ago oct dic feb abl Alta Mediana Palti
Floracion Floracion attines
30 . . , , :
® Pulpa-+tpiel 1 L.
25 | 0 Pedunculo i /T -
0l W Figura 1.17. Influencia de Ia
5 ! ! e ! intensidad de floracion y de la
F 1 1 1 1
i i VAR i ausencia de semilla en el fruto
0 ! ) :’_/L_‘/o'\‘ ! (paltines) sobre la evolucion de la
1 (@ A 1 ’
St i Vs 32! i concentracién de proteinas totales en
0 ! T, e L hojas y brotes, pulpa+piel y pedinculo
feb abr  jun ago oct dc feb abr  del fruto del aguacate cv. "Hass'. Cada
valor es la media de 4 determinaciones
Figura 1.16. Evolucion de la analiticas. Las barras verticales
concentracion de proteinas totales en hojas indican + ES. Valores

y brotes, chalaza y semilla y pulpa+piel y
pedunculo del aguacate cv. 'Hass'. Cada
valor es la media de 4 determinaciones
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de

crecimiento del fruto y los dibujos en la

tamafio que los simbolos.

discontinua representa la
parte inferior corresponden a los periodos

de crecimiento vegetativo.

correspondientes al inicio de la fase
exponencial del crecimiento del fruto
(julio de 2005).
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Capitulo 2. Determinacion de la época durante la cual el fruto ejerce
su influencia inhibidora de la floracion.
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Capitulo 2. Determinacion de la época durante la cual el fruto ejerce
su influencia inhibidora de la floracion.

CAPITULO 2

Determinacion de la Epoca durante la cual el Fruto Ejerce su
Influencia Inhibidora de la Floracion.

2.1. Efecto del fruto sobre el proceso de floracion

Dentro de las fechas de desfrute, todos los tratamientos incrementaron la floracion
con respecto al control (P < 0.05). Sin embargo, el desfrute realizado al final de la
primera caida de frutitos (T2) mostré el mas alto porcentaje de floracion (Figura 2.1),
con un 100% de brotes florales. Similar tendencia fue encontrada en la intensidad de
floracion, medida como el nimero de flores por panicula. El mayor nimero de flores
por panicula se obtuvo en T2 y T3, sin diferencia significativa entre ambos (P < 0.05).
El control mostr6 los niveles mas bajos en ambos parametros, porcentaje de floracion e
intensidad de floracion. La fecha de desfrute mas efectiva, evaluada como porcentaje de

floracion e intensidad de floracion, fue T2.

2.2. Efecto de los frutos sobre el contenido en carbohidratos

La plena floracion coincidié con el menor contenido de aziicares C7 (97 mg-g” PS)
en los controles (Figura 2.2a). A este le siguié un brusco incremento, coincidente con el
desarrollo de la primera brotacion, que alcanzo el valor mas alto de los analizados (180
mg-g"' PS). A medida que el fruto continud su crecimiento (final de la primera caida de
frutitos hasta el periodo inductivo), el contenido de azucares C7 disminuyd
gradualmente en todo los tratamientos. Las diferencias en los contenidos de azucares C7
entre arboles con fruto y sin fruto y los controles comenzaron a ser estadisticamente
significativos a partir del periodo de induccidon (octubre; T4) hasta la madurez. Esta
fecha (madurez de la fruta), mostré en general una marcada tendencia al aumento del
contenido de azlicares C7 en todos los casos (arboles con fruto y desfrutados), pero este

incremento fue mayor en los arboles con frutos.
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Capitulo 2. Determinacion de la época durante la cual el fruto ejerce
su influencia inhibidora de la floracion.
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Figura.2.1. Influencia de la presencia del fruto sobre el porcentaje de floracion e intensidad de
floracion evaluados en la siguiente temporada. Cada valor es la media de 25 repeticiones. Las
barras verticales indican el ES. T1, T2, T3 y T4 indican las fechas en que se eliminaron los
frutos (ver Tabla 4 en Material y Métodos). Letras diferentes indican significancia estadistica (P
<0.05).

En plena floracion la concentracion foliar de azucares de seis carbonos (C6) fue
casi dos veces superior a la de los azicares C7. Con el tiempo, los tratamientos de
desfrute On T2, On T3 y On T4 mostraron un cambio en la tendencia de la
concentracion de azucares C6 en comparacion con los controles, mostrando un
incremento gradual a partir del momento del desfrute. Resulta de interés destacar que
durante el periodo de induccion (T4), los tratamientos con mas altos niveles de floracion
(On T2 y On T3; Figura 2.1), alcanzaron los mayores contenidos de azucares C6 (P <
0.05) (Figura 2.2b). Durante el periodo de maduracion, se encontrd una clara diferencia
en la concentracion de aztcares C6 entre los tratamientos de desfrute (P < 0.05),
mostrando el tratamiento On T2 la concentracion mas alta y los controles la mas baja

(Figura 2.2b).

En los brotes (Figura 2.3), el contenido de aztcares C7 fue mayor, en general, que
el de las hojas (Figura 2.2). Durante el segundo periodo de abscision de frutitos (T3), la
diferencia entre los tratamientos de desfrute y control alcanzé la significacion

estadistica (P < 0.05), mostrando los tratamientos con mas altos niveles de floracion
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Capitulo 2. Determinacion de la época durante la cual el fruto ejerce
su influencia inhibidora de la floracion.

(On T2) las mas altas concentraciones de aziicares C7 (213 mg-g"' PS). Hacia el periodo
de induccion floral (octubre), los tratamientos de desfrute On T2 y On T3 exhibieron las
mas altas concentraciones de azucares C7 comparado con los controles (P < 0.05)

(Figura 2.3a).

——&—— Control

—4— OnT4

may jun jul ago sep oct nov dic ene feb
I I | S S 1.
T1 T2 T3 T4 5
Fechas de desfrute y muestreo Fechas de desfrute y muestreo

Figura 2.2. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion de
azucares C7 (a) y C6 (b) en hojas del aguacate cv. 'Hass'. Cada valor es la media de 4

determinaciones analiticas. Letras diferentes indican significancia estadistica (P < 0.05).

La concentracion de los azicares de seis carbonos en los brotes (Figura 2.3b), no
fue alterada significativamente por efecto de los tratamientos de desfrute, con la
excepcion del tratamiento On T2, que mostr6 un constante incremento hasta el

momento de la induccidn floral (finales de octubre).

La sacarosa de las hojas (Figura 2.4a) mostr6 un aumento significativo en los
tratamientos de desfrute On T2 y On T3 en el momento del periodo induccion, T4, (25 'y
15 mg-g"' PS, respectivamente) en comparacién a los arboles que mantenian el fruto
(4,3 mg-g' PS). Este incremento se perdié a lo largo del periodo de maduracion,
momento en el que todos los tratamientos alcanzaron los valores mas bajos de sacarosa
(3-8 mg-g”' PS) y sin que difirieran significativamente entre si. La sacarosa de los brotes
(Figura 2.4b) tuvo una tendencia similar hasta el periodo de induccion (T4). En este
momento fue evidente una diferencia significativa entre los tratamientos, siendo On T2

y On T3 los que presentaron los contenidos mas altos, con 14 y 10 mg-g' PS,

8
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Capitulo 2. Determinacion de la época durante la cual el fruto ejerce
su influencia inhibidora de la floracion.

respectivamente. Los brotes del tratamiento On T2 mostraron mayor concentracion de
sacarosa en todas las fechas, si bien todos los tratamientos incrementaron su

concentracion (Figura 2.4b).

220 180
a —s—— Control ——=a—— Control ’ b
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Fechas de desfrute y muestreo Fechas de desfrute y muestreo

Figura 2.3. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion de
azucares C7 (a) y C6 (b) en los brotes del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la media de 4

determinaciones analiticas. Letras diferentes indican significancia estadistica (P < 0.05).
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Figura 2.4. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion de
sacarosa en hojas (a) y brotes (b) del aguacate cv. 'Hass'. Cada valor es la media de 4

determinaciones analiticas. Letras diferentes indican significancia estadistica (P < 0.05).
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Capitulo 2. Determinacion de la época durante la cual el fruto ejerce
su influencia inhibidora de la floracion.

La evolucion de la concentracion de perseitol de las hojas (Figura 2.5a) mostr6 una
tendencia opuesta a la sacarosa, encontrandose los menores contenidos para el control
en el momento de la plena floracién (T1) (24,9 mg-g”' PS). A partir de ese momento, y
en coincidencia con el desarrollo de la primera brotacion, la concentracion de perseitol
aumentd, alcanzando un méximo al final de la primera caida de frutitos (T2) (39,6
mg-g"' PS). A partir de esta fecha, la concentraciéon de perseitol descendio. Durante el
periodo de maduracion, los tratamientos On T2 y On T3 mostraron los valores mas

bajos de todo el periodo de evaluacion (16 y 17 mg-g” PS, respectivamente).

En los brotes (Figura 2.5b), los arboles control mostraron los contenidos mas altos
de perseitol durante la floracion y el cuajado del fruto, disminuyendo a continuacion,
progresivamente, hasta la maduracion. Al igual que en las hojas, en general hubo en los
brotes una tendencia a la disminucion de la concentracion de perseitol para todo los
tratamientos de eliminacion del fruto. Los valores mas bajos se obtuvieron para los
brotes de los arboles a los que se les quité el fruto en On T3 y On T2 (35 y 42 mg-g”’

PS, respectivamente) y al final del periodo de maduracién del fruto (T5).
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Figura 2.5. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion de
perseitol en hojas (a) y brotes (b) del aguacate cv. 'Hass'. Cada valor es la media de 4

determinaciones analiticas. Letras diferentes indican significancia estadistica (P < 0.05).

La gluc-6-P constituy6 una proporcion importante de los azucares de seis carbonos.

En las hojas (Figura 2.6a), la concentracion de gluc-6-P fue siempre mayor en los
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Capitulo 2. Determinacion de la época durante la cual el fruto ejerce
su influencia inhibidora de la floracion.

arboles a los que se les elimino el fruto, independientemente de la fecha en que se llevo
a cabo. Tras cada fecha de eliminacion de los frutos se presentdé un incremento
inmediato de la concentraciéon de gluc-6-P. Con la excepcion del On T2, éstos
presentaron una disminucion gradual durante el periodo de su desarrollo, alcanzando la
concentracion mas baja en el momento de la maduracion del fruto. En este momento, el
tratamiento de desfrute On T2 mostré la concentracion mas alta de gluc-6-P (191,2

mg-g”' PS), mas de dos veces superior a la del control (87,4 mg-g” PS).

En los brotes (Figura 2.6b), no hubo diferencia entre el control y los tratamientos,
con excepcién del tratamiento On T2, que alcanzo valores (131,7 mg-g” PS) mas de dos

veces superiores a los del control (64,5 mg-g”' PS).
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Figura 2.6. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion de
gluc-6-P en hojas (a) y brotes (b) del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la media de 4

determinaciones analiticas. Letras diferentes indican significancia estadistica (P < 0.05).

La manoheptulosa mostréo la concentracion mas baja en el periodo de plena
floracion, tanto para hojas como para brotes (Figura 2.7). En las hojas (Figura 2.7a),
hubo un marcado incremento en T2, coincidente con el desarrollo de la primera
brotacion. Posteriormente, en T3, la concentracion de manoheptulosa descendié en
todos los tratamientos, manteniéndose practicamente constante hasta la maduracion del
fruto. Solamente los controles mostraron, en TS5, un incremento de la concentracion,

alcanzando los valores mas altos de todos los tratamientos (46,9 mg-g” PS).
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Capitulo 2. Determinacion de la época durante la cual el fruto ejerce
su influencia inhibidora de la floracion.

En los brotes (Figura 2.7b), hubo también un incremento de la concentracion de
manoheptulosa, pero mas prolongado, manteniéndose hasta el final de la segunda caida
de frutitos (T3). Sin embargo, en los tratamientos On T2 y On T3 se observo un
incremento de la concentracion de manoheptulosa después de eliminar los frutos (Figura
2.7b). En el momento de la maduracion del fruto (T5), s6lo el tratamiento On T2 mostrd

una mayor concentracion de manoheptulosa en los brotes.
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Figura 2.7. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion de
manoheptulosa en hojas (a) y brotes (b) del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la media de 4

determinaciones analiticas. Letras diferentes indican significancia estadistica (P < 0.05).

La permanencia del fruto en el arbol no afect6 la concentracion de almidon de las
hojas (Tabla 2.1), pero fue evidente un progresivo incremento con el tiempo, siendo los
menores contenidos en verano y los mayores en invierno, antes de la floracion. La fecha
de desfrute T4 mostré diferencias significativas en las concentraciones de almidon, sin
una clara tendencia entre tratamientos. En los brotes, sin embargo, se mostraron
incrementos significativos de la concentracion para los tratamientos On T2 y On T3,

desde el final de la segunda caida de frutos hasta la maduracion del fruto.

2.3. Efecto del fruto sobre el contenido en clorofilas

En general, el contenido en clorofila a mostrdé una correlacion inversa,
significativa, con los parametros de floracion, en tres de las fechas de muestreo (Tabla

2.2). Los tratamientos con los mayores porcentajes e intensidades de floracion tuvieron
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los menores contenidos de clorofila (Figura 2.8). Después de cada tratamiento de

desfrute se observo una marcada reduccidn del contenido de clorofila a, manteniéndose

esta tendencia hasta el periodo de floracion.

Tabla 2.1. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion de

almidon de las hojas y los brotes del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la media de 4

determinaciones analiticas. Valores expresados en mg gluc liberada g PS. Letras diferentes

dentro de una columna indican significancia estadistica (P < 0.05).

Hojas
Tratamiento Julio Septiembre Octubre Enero
On T2 48.455 47.32 53.09 a 66.53
On T3 47.95 4137 b 67.68
On T4 55.10 a 62.70
Control 48.455 47.95 55.10 a 61.66
ns ns * ns
Brotes
Tratamiento Julio Septiembre Octubre Enero
On T2 49.86 58.67 a 91.88 a 108.62 ab
On T3 4754 b 82.91 ab 119.70 a
On T4 72.30 b 111.72 ab
Control 49.86 4754 b 72.30 b 101.37 b
ns x x x

Tabla 2.2. Coeficientes de correlacion (R) entre la concentracion de clorofila a de las hojas del

aguacate cv. "Hass’ y el porcentaje e intensidad de floracion siguiente.

Fecha

Porcentaje de Floracion

Intensidad de Floracion

Septiembre (T3)

Octubre

Enero

(T4
(T5)

-0.87
-0.84
-0.90

*

ok

Hk

-091 **
-0.76 *
-0.78 *

*P<0.1 **P<0.05
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Figura 2.8. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion de
clorofilas totales de hojas del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la media de 4 determinaciones

analiticas. Letras diferentes indican significancia estadistica (P < 0.05).

2.4. Efectos del fruto sobre el contenido de proteinas totales solubles

La concentracién de proteinas totales solubles de las hojas, medidas durante la
maduracion del fruto (Figura 2.9), fue significativamente mayor en todos los
tratamientos respecto del control (P < 0.05). Por otra parte, su contenido analizado
durante el periodo de maduracion del fruto (T5) presentd una elevada correlacion

positiva y significativa con la floracion siguiente (R=0.92, P <0.001) (Tabla 2.3).
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Figura 2.9. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion de
proteinas totales solubles en las hojas del aguacate cv. ‘Hass'. Valores correspondientes a la
etapa de maduracion del fruto. Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las

barras verticales indican + ES. Letras diferentes indican significancia estadistica (P < 0.05).

Tabla 2.3. Coeficientes de correlacion (R) entre la concentracion de proteinas totales solubles
en las hojas del aguacate cv. "Hass" evaluada durante la etapa de maduracion del fruto (T5) y el
porcentaje e intensidad de la floracidon siguiente, para diferentes fechas de eliminacion del fruto

y muestreo. El asterisco indica significancia estadistica (P <0.001).

R
Porcentaje de Intensidad de
Fecha ) -,
Floracion Floracion
T3 0.34 0.06
T4 0.58 0.37
T5 0.92 = 0.66

2.5. Influencia de la permanencia del fruto sobre el contenido en fracciones
nitrogenadas

La eliminacion del fruto al final de la primera (T2) y de la segunda (T3) caidas de

frutos redujo significativamente la concentracion de N proteico respecto de los controles

en las hojas, medida durante la época de induccion floral y en la época de maduracion

del fruto (Figura 2.10) La eliminacion del fruto durante la época de induccion floral

(T4) tuvo su reflejo en el momento de la maduracion, reduciéndola significativamente
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respecto del control. En el caso de los brotes, se presentd el efecto opuesto. La
eliminacion del fruto increment6 significativamente la concentracion de N proteico,
independientemente de la fecha de eliminacion del fruto y de analisis (Figura 2.10). En
las fechas T4 y TS se determind una correlacion significativa entre la concentracion

foliar de nitrégeno proteico y el porcentaje de floracion (P < 0.05) (Tabla 2.4).

En el caso del i6n amonio, la concentracién en las hojas fue significativamente
menor para todos los tratamientos, referidos al control, y en ambas fechas de analisis
(Figura 2.11). Sélo cuando el fruto se elimind en el momento de induccion floral se
observd un incremento significativo de la concentracién foliar de N-NH4 en el
momento de la maduracién del fruto. Los brotes presentaron una tendencia opuesta a la
de las hojas en la concentracion de N-NH," (Figura 5.11). La eliminacién del fruto
incrementd significativamente su concentracion en el momento de la maduracion del
fruto. Cuando aquella se determind en la época de induccion floral, solo los arboles a
los que se elimin6 el fruto al final de la primera caida fisiologica de frutos (T2)
presentaron valores significativamente mayores de la concentracion de N-NH4~ que los

controles (Figura 2.11).
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Figura 2.10. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion
de nitrégeno proteico en las hojas (izquierda) y los brotes del aguacate cv. "Hass’, en el periodo
de induccion floral (T4) (arriba) y durante la maduracion del fruto (T5). Cada valor es la media
de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES. Letras diferentes indican

significancia estadistica (P < 0.05).
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Figura 2.11. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion
de nitrogeno N-NH," en las hojas (izquierda) y los brotes del aguacate cv. "Hass’, en el periodo
de induccion floral (T4) (arriba) y durante la maduracion del fruto (T5). Cada valor es la media
de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES. Letras diferentes indican
significancia estadistica (P < 0.05).
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Figura 2.12. Influencia del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion
de nitrogeno N-NOs’ en las hojas (izquierda) y los brotes del aguacate cv. ‘Hass’, en el periodo
de induccion floral (T4) (arriba) y durante la maduracion del fruto (T5). Cada valor es la media
de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES. Letras diferentes indican
significancia estadistica (P < 0.05).
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Para el caso de los iones nitrato, las hojas presentaron en T3 una correlacion
inversa con la intensidad de floracién y una correlacion directa en los brotes con el
porcentaje de floracion (Tabla 2.4). Ademads, presentaron mayores concentraciones en
los tratamientos que produjeron una mayor floracion, comparados con el control, en la
época de induccion floral (T4), perdiéndose la significancia estadistica en la etapa de
maduracion del fruto (T5) (Figura 2.12). En los brotes, solo el tratamiento On T2
mantuvo una diferencia estadistica con el control en ambas fechas (T4 y T5),
presentando mayores concentraciones en relacion al control y las otras fechas de

desfrute.

Las fracciones nitrogenadas también mostraron una relacion con el contenido en
clorofilas. Asi, el N-proteico en hojas se correlaciono significativamente con el
contenido en clorofilas durante las fechas T4 y TS5 (R=0.99; P < 0.001 y R=0.92, P <
0.1, respectivamente) (Tabla 2.5). El i6n amonio también se mostrd correlacionado,
tanto en hojas como en brotes, pero solo en la fecha T4 (R=0.94; P <0.1 y R=0.98; P
<0.05, respectivamente). Los iones nitrato, por su parte, solo mostraron una correlaciéon
significativa en la fecha T3, con un R=0.99 (P <0.1). Cabe sefialar que, aun cuando no
se alcanzo significancia estadistica, las fechas a partir del final de la segunda caida
fisiologica de frutos (T3) mostraron elevadas correlaciones entre los contenidos en
clorofilas en las hojas y las concentraciones foliares de N-proteico, iones amonio € iones

nitrato.
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Tabla 2.4. Coeficientes de correlacion (R) entre la concentracion de nitrogeno proteico, N-
amonio y N-nitratos en las hojas y los brotes del aguacate cv. "Hass" en las fechas de desfrute T3
y T4, y en la fecha de evaluacion T5, con el porcentaje e intensidad de la siguiente floracion.

Los asteriscos muestran significancia estadistica.

Fecha Porcentaje Intensidad ~ Porcentaje  Intensidad

de Floracion de Floracion de Floracion de Floracion

N-proteico Hojas Brotes
T3 -0.90 -0.60 -0.89 -0.59
T4 -0.92 =« -0.79 0.34 0.43
TS5 -0.92 =« -0.64 0.29 0.42

Porcentaje Intensidad ~ Porcentaje  Intensidad

de Floracion de Floracion de Floraciéon de Floracion

N-NH,4 Hojas Brotes
T3 -0.96 -0.98 0.42 -0.04
T4 -0.75 -0.59 0.88 0.68
T5 -0.59 -0.66 0.71 0.70
Porcentaje Intensidad  Porcentaje Intensidad

de Floracion de Floracion de Floracion de Floracion

N-NO3; Hojas Brotes
T3 -0.93 -0.99 =« 0.99  xx 0.88
T4 0.71 0.82 0.11 0.06
TS -0.40 -0.34 0.09 0.48

*P<0.1 **P<0.05 ***P<0.001
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Tabla 2.5. Coeficientes de correlacion (R) entre la concentracion de N-proteico, N-NH," y N-
NO;™ en hojas y brotes del aguacate cv. "Hass® evaluados en T3, T4 y T5 con el contenido de

clorofilas totales. Los asteriscos muestran significancia estadistica.

Chl Totales N-proteico Hojas ~ N-proteico Brotes

T3 0.84 0.84
T4 0.99  wxx 0.05
T5 0.92 . -0.02

N-NH," Hojas N-NH; Brotes
T3 0.99 -0.31
T4 0.94 . 0.98
T5 0.66 -0.49

N-NO; Hojas N-NOj;™ Brotes
T3 0.97 10.99 =«
T4 -0.85 -0.60
T5 0.60 -0.09

*P<0.1 **P<0.05 **P<0.001
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Capitulo 3.Interrelaciones Floracion-Fructificacion-Floracion en el aguacate.

CAPITULO 3

Interrelaciones Floracidon — Fructificacion — Floracion
en el Aguacate

3.1. Azucares solubles

Durante el periodo de floracion y primera brotacion vegetativa, la presencia de
flores, en los casos de intensidad de floracion alta (AF) y media (MF), provocod un
descenso gradual de la concentracion de gluc-6-P en las hojas (Figura 3.1). Para la
intensidad de floracion baja (BF), por el contrario, la concentracion de este azucar se
incrementd continuamente hasta el desarrollo de la segunda brotacion. El comienzo de
la segunda brotacion increment6 significativamente las tendencias mencionadas en las
tres intensidades de floracion, alcanzando los tratamientos AF y MF los valores mas
bajos de todo el periodo estudiado, con concentraciones de 17,6 y 20,7 mg g PS,
respectivamente. La BF mostro en este punto su mayor concentraciéon (57,9 mg g™ PS),
pero a medida que se desarrollo la segunda brotacion y avanzé el periodo invernal, se
produjo un cambio en las tendencias, y las intensidades de floracion AF y MF
incrementaron marcadamente su concentracion foliar de gluc-6-P, mientras que la BF la
disminuy¢ y alcanzé su concentracion mas baja de todo el periodo de estudio, 21,4 mg
g' PS. Las diferencias entre intensidades de floracién desaparecieron al llegar la
madurez fisioldgica del fruto y su recoleccion. De acuerdo con nuestros resultados, las
dos intensidades extremas de floracion, AF y BF, presentaron un comportamiento
opuesto en la evolucion de la concentracion de gluc-6-P, pero terminando en el periodo
de floracion de la segunda temporada con concentraciones foliares de este azucar muy

semejantes.

En los brotes, la evolucion de la concentracion de gluc-6-P también presentd un
comportamiento opuesto entre AF y BF, en particular durante el periodo de floracion
(43,4 y 27,0 mg g' PS, respectivamente) y durante el comienzo del segundo
crecimiento vegetativo (33,4 y 47,1 mg g PS, respectivamente). La MF present6 su
menor concentracion de gluc-6-P durante la floracion de la primera temporada (26,7 mg
g PS) y sigui6 una tendencia similar a la BF, con excepcion del periodo comprendido

entre brotaciones vegetativas, en el que disminuy6 su concentracion respecto de la BF.
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Las concentraciones, al comienzo de la segunda temporada, fueron muy similares para
las tres intensidades de floracion (30,5; 24,1 y 24,2 mg g PS para AF, MF y BF,

respectivamente) (Figura 3.1).
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Figura 3.1. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucion de la
concentracion de gluc-6-P en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es
la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos
son de menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva de crecimiento
del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento

vegetativo que presenta el aguacate.

La sacarosa (Figura 3.2), por otra parte, present6 en las hojas una evolucion similar
para la AF y MF, caracterizado por un incremento continuo de su concentracion desde
la floraciéon hasta el comienzo del segundo crecimiento vegetativo, en el que
experimentaron ambos tratamientos una disminucién significativa (4,1 y 4,0 mg g PS,
respectivamente), y alcanzando valores similares a los observados durante el periodo de
floracion de la primera temporada. Cabe sefialar que la MF mostr6 mayores
concentraciones que la AF en la mayor parte del periodo evaluado, alcanzando la mayor
concentracion de las tres intensidades de floracion justo antes del segundo crecimiento
vegetativo (11,9 mg g PS). La BF tuvo un comportamiento estable, presentando un
incremento moderado desde la floracion hasta la segunda brotacion vegetativa, para

alcanzar posteriormente valores similares a las otras dos intensidades de floracion
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durante la floracion de la segunda temporada (5,6; 4,6 y 4,5 mg g"' PS para AF, MF y

BF, respectivamente).

En los brotes, el comportamiento de la sacarosa fue similar al observado en las
hojas para las tres intensidades de floracion, con excepcion de la MF durante el periodo
posterior a la segunda brotacion vegetativa, en el que experiment6 un fuerte incremento,
alcanzando durante el periodo invernal y de madurez fisiologica del fruto un méximo de
14,5 mg g' PS, la mayor concentracién observada para todos los tratamientos
evaluados. Nuevamente, durante la floracion de la segunda temporada de crecimiento,
las tres intensidades de floracion presentaron valores similares en su concentracion de
sacarosa, siendo ésta, ademas, muy similar a la observada al comienzo de la primera

temporada de crecimiento (Figura 3.2).
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Figura 3.2. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucion en la
concentracion de sacarosa en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. ‘Hass'. Cada valor es
la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican = ES, y en algunos casos
son de menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva de crecimiento
del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento

vegetativo que presenta el aguacate.

La concentracion de glucosa en las hojas mostr6 un comportamiento diferente en
los arboles de BF respecto de los de AF y MF (Figura 3.3). Los de BF, su concentracion
foliar disminuy6 continuamente hasta finalizado el primer crecimiento vegetativo, para

dar paso a un breve incremento durante el segundo crecimiento vegetativo que
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desaparecio con el transcurso del periodo invernal. En los de AF, la concentracion de
glucosa disminuy6 desde la floracion hasta el comienzo del segundo crecimiento
vegetativo, momento en el que se inicid un fuerte incremento, alcanzando el maximo
valor de los tres tratamientos (21,5 mg g”' PS) durante el periodo de maduracién del
fruto, en pleno periodo invernal. En los de MF, la evolucion de la concentracion foliar
de glucosa fue muy similar a los de AF, aunque levemente inferior a partir del segundo

crecimiento vegetativo.

En los brotes, el comportamiento de las tres intensidades de floracion fue muy
similar hasta el periodo invernal (enero), en el que se aprecid6 una estricta
correspondencia entre la intensidad de floracion y la concentracion de glucosa (Figura
3.3). En esta fecha, ademas, se alcanzaron las mayores concentraciones de todo el
periodo en estudio (20,3; 18,5y 16,4 mg g PS para la AF, MF y BF, respectivamente).
Llegado el periodo de floracion, las diferencias se perdieron, disminuyendo la

concentracion en todos los tratamientos.
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Figura 3.3. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucion en la
concentracion de glucosa en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la
media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos
son de menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva de crecimiento
del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento

vegetativo que presenta el aguacate.
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La manoheptulosa, en general, fue el aziicar predominante en hojas y brotes (Figura
3.4), con concentraciones que oscilaron entre 20,4 y 63,5 mg g PS en hojas y 26,2 y
97,4 mg g PS en brotes. En las hojas no se observaron diferencias significativas hasta
el segundo crecimiento vegetativo, periodo en el cual los arboles de BF disminuyeron
su concentracion foliar comparada con la de los arboles de AF y MF. Sin embargo, con
el transcurso del invierno y llegado el mes de enero, los de BF experimentaron un
incremento que situd la concentracion foliar en niveles iguales a los de MF, siendo
ambas significativamente mayores que la de los AF. Los arboles de AF, por su parte,
mostraron un continuo descenso de la concentracion foliar de manoheptulosa desde la

primera brotacidn vegetativa hasta la floracion siguiente (Figura 3.4).

En los brotes, la manoheptulosa mostr6 valores moderadamente mayores que en las
hojas (Figura 3.4), en particular durante el periodo entre la primera y la segunda
brotacion vegetativa. Se distinguieron dos periodos basados en la tendencia de las
concentraciones de este azucar: un primer periodo, caracterizado por un incremento
constante de la manoheptulosa en las tres intensidades de floracién, que comprendio
desde floracion hasta el comienzo del segundo crecimiento vegetativo, finalizando los
arboles de MF y BF con las mayores concentraciones de todo el periodo de evaluacion
(97,4 y 93,3 mg g PS, respectivamente), y un segundo periodo, con un cambio abrupto
en las concentraciones de los tres tratamientos y con una tendencia decreciente, y en el
que los arboles de AF y MF presentaron mayores concentraciones de manoheptulosa

que los de BF, comportamiento que se mantuvo hasta la siguiente floracion.

Al analizar la sedoheptulosa (que incluye la fructosa por limitaciones en la
separacion cromatografica), se pudo observar una tendencia similar en las hojas y los
brotes (Figura 3.5). Su concentracion descendi6é desde la floracion hasta el segundo
crecimiento vegetativo, y a éste le siguid un incremento que alcanzé su punto maximo
en el periodo invernal (enero), siendo los arboles de AF y MF los que presentaron las
mayores concentraciones de este aziicar (24,1 y 27,4 mg g PS, respectivamente, en las
hojas y 25,4 y 26,1 mg g PS, respectivamente, en los brotes), valores que fueron en
ambos oOrganos los mayores de todo el periodo de evaluacion y significativamente
diferentes a los de los arboles de BF (19,0 mg g PS en las hojas y 21,3 mg g PS en
los brotes). En las hojas, los valores observados en los dos periodos de floracion fueron
similares, a diferencia de los brotes, en los que los valores en floracion de la primera

temporada fueron inferiores a los alcanzados en el mismo periodo de la segunda.
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Figura 3.4. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucion en la
concentracion de manoheptulosa en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. 'Hass'. Cada
valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en
algunos casos son de menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva
de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de

crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.
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Figura 3.5. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucion en la
concentracion de sedoheptulosa + fructosa en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass’.
Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en
algunos casos son de menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva
de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de

crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.
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En las hojas, los arboles de AF presentaron concentraciones relativamente estables
de perseitol durante todo el periodo evaluado, siendo, en general, la intensidad de
floracion que presentd la menor concentracion foliar de este azicar. Los arboles de MF
y AF presentaron un comportamiento similar, con dos incrementos en su concentracion
de perseitol, el primero desde la floracion hasta finalizado el primer crecimiento
vegetativo, y el segundo desde el segundo crecimiento vegetativo hasta enero. Fue en
este segundo en el que se apreciaron mas claramente diferencias significativas entre las
tres intensidades de floracion, siendo la BF la que presentd la mayor concentracion
foliar, seguida de la MF y la AF (Figura 3.6).

En los brotes, se produjo un incremento similar al observado en las hojas durante el
periodo de floracidon y primera brotacién vegetativa, siendo mas pronunciado para la
intensidad BF de floracion. No obstante, a partir de la segunda brotacion vegetativa, los
tratamientos experimentaron un descenso en las concentraciones de perseitol,
alcanzando los minimos valores en enero. Este comportamiento fue el opuesto al
observado para el mismo periodo en las hojas. Debe destacarse que es en los brotes,
durante el periodo comprendido desde floracion y hasta la segunda brotacion vegetativa,
cuando se encuentran las mayores concentraciones de perseitol, y que este periodo es

coincidente, fenoldgicamente, con el final de la segunda caida fisioldgica de frutos.
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Figura 3.6. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucion en la
concentracion de perseitol en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. ‘Hass'. Cada valor es
la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican = ES, y en algunos casos
son de menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva de crecimiento
del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento
vegetativo que presenta el aguacate.
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3.2. AzUcares insolubles

El almidén, en las hojas (Figura 3.7), presentd concentraciones muy bajas en
comparacion con las encontradas en los brotes. Durante la floracién del primer afio de
estudio las concentraciones en los arboles de BF y AF fueron mayores que las de los
MF, igualandose los niveles de las tres intensidades hacia el final de la primera
brotacion vegetativa. Mdas tarde, durante el periodo previo a la segunda brotacion
vegetativa, los arboles de AF y MF incrementaron su concentracion foliar de almidon, a
diferencia de los de BF que la disminuyeron. La segunda brotacion trajo consigo un
cambio en las tendencias, y los arboles de BF incrementaron notablemente su
concentracion foliar de almidon en comparacion con los arboles de AF y MF, en los que
disminuy6. Con el transcurso del periodo invernal, estas diferencias se perdieron,
alcanzando todas las intensidades de floracion concentraciones similares durante la

floracion del segundo afo de estudio (Figura 3.7).

La concentracion de almidon en los brotes durante el periodo de floracion del
primer ano de estudio experimentd una disminucion abrupta, con independencia de la
intensidad de floracion, alcanzando los valores minimos al finalizar la primera brotacién
vegetativa. El periodo previo a la segunda brotacion vegetativa resultd en una
recuperacion gradual de la concentracion de almidon hasta el periodo de floracion del
segundo afio de estudio para los tratamientos de intensidad de floracion AF y MF; en el
caso de los arboles de BF el desarrollo de la segunda brotacién trajo consigo un fuerte
incremento de la concentracion de almidén en los brotes, alcanzando el valor mayor de
todo el periodo de estudio y manteniéndose constante hasta el periodo de floracion del
segundo afio de estudio, momento en el que se iguald con las concentraciones de las

otras dos intensidades de floracion.

3.3. Fracciones nitrogenadas

La concentracion foliar del i6n amonio se mantuvo en niveles estables desde la
floracion hasta la segunda brotacion vegetativa, momento en el que los arboles de MF
incrementaron su concentracion foliar respecto de las otras dos intensidades de floracion
(Figura 3.8). No obstante, cuando el fruto alcanzé la madurez fisioldgica durante el

periodo invernal, se produjo un incremento de la concentracion de iones amonio en los
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arboles de AF respecto de las otras dos intensidades de floracion; este aumento
desaparecio con el tiempo. Cabe destacar, la igualdad de la concentracion foliar de iones
amonio en el periodo de floracion de los dos afios de estudio. En general, las
concentraciones de iones amonio en las hojas fueron menores que las encontradas en los

brotes, particularmente entre la segunda brotacion vegetativa y el periodo de floracion.
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Figura 3.7. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucion en la
concentracion de almidén en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la
media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos
son de menor tamafio que los simbolos. Valores expresados como glucosa equivalente liberada
en la reaccion con amiloglucosidasa. La linea discontinua representa la curva de crecimiento
del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento

vegetativo que presenta el aguacate.

En los brotes (Fig.3.8), la concentracion de iones amonio fue similar a la observada
en las hojas hasta el final de la segunda caida de fruta y comienzo de la segunda
brotacion vegetativa. En los arboles de AF, el desarrollo de la segunda brotacion
vegetativa produjo un incremento considerable en la concentracion de iones amonio,
alcanzando los niveles mas altos de todo el periodo de evaluacion en el momento de la
floracion del segundo afio de estudio. En los arboles de MF también se observo un
incremento con el desarrollo de la segunda brotacién vegetativa, pero de menor

magnitud, que se perdio con la llegada a la floracion siguiente.

111



Capitulo 3.Interrelaciones Floracion-Fructificacion-Floracion en el aguacate.

Al analizar la concentracion de iones amonio en las estructuras florales en dos

fechas durante el periodo de floracion, se pudo observar un incremento de la misma a lo

largo del tiempo (Figura 3.9). Destaca la mayor concentracion de iones amonio obtenida

en las flores respecto de las encontradas en las hojas (ver Figura 3.8) y los brotes

durante este periodo. Las flores presentaron concentraciones, aproximadamente, 2,5y 5

veces superiores a las observadas en los otros 6rganos, con independencia de la fecha.
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Figura 3.8. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucién en la

concentracion de iones amonio (N-NHy") en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass’.

Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en

algunos casos son de menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva

de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de

crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.
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Figura 3.9. Evolucion de la concentracion de iones amonio en las flores de aguacate cv. "Hass'.

Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES.
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Los iones nitrato, por su parte, mostraron un comportamiento marcadamente
estacional. En las hojas, la floracion de la primera temporada presentd una diferencia
significativa entre la concentracion de iones nitrato de los arboles de BF y las otras dos
intensidades de floracién (Fig.3.10). Con el transcurso de la floraciéon y la primera
brotacion vegetativa, se produjo un incremento considerable de las concentraciones de
iones nitrato y de las diferencias entre tratamientos, alcanzandose las mayores
concentraciones al finalizar la primera brotacion vegetativa. A partir del término de ésta,
la concentracion de iones nitrato experimentd un descenso significativo en todos los
tratamientos, de modo que a partir de la segunda brotacion y hasta la maduracion del
fruto, las concentraciones de iones nitrato se mantuvieron muy bajas, no presentando

una clara diferencia y tendencia entre los tratamientos (Figura 3.9).

En los brotes, se observaron niveles muy bajos de iones nitrato respecto de los
observados en las hojas (Figura 3.10). Sin embargo, el comportamiento estacional fue
similar. Las mayores concentraciones se encontraron entre el periodo de floracion y el
comienzo de la segunda brotacion vegetativa, para luego caer a niveles casi
imperceptibles durante el periodo de la segunda brotacion y el periodo invernal. Las
diferencias significativas entre tratamientos se presentaron desde floracion hasta el final
de la primera brotacion vegetativa, siendo los arboles de AF y BF los que tuvieron las

mayores concentraciones de iones nitrato respecto de los de BF.
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Figura 3.10. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucion en la
concentracion de iones nitrato (N-NOj') en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass'.
Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en
algunos casos son de menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva de
crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento
vegetativo que presenta el aguacate.
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El nitrogeno proteico (Figura 3.11), por su parte, presentd dos periodos en los que
los tratamientos difirieron significativamente entre si. El primero correspondié a la
floracion, y el segundo al final de la primera brotacion vegetativa. Durante el primero,
los arboles de AF presentaron la mayor concentracion foliar de nitrogeno proteico. El
desarrollo de la floracion y de la primera brotacidon vegetativa condujo a un descenso de
la concentracién para la mayor intensidad de floracion y un incremento en las otras dos
intensidades. La floracion del segundo afio de estudio presentdé un comportamiento
opuesto, es decir, la intensidad de floracion que florecié mas la temporada anterior (AF)
presentd la menor concentracion de nitrégeno proteico. En los brotes, la concentracion
de nitrogeno proteico fue practicamente la mitad que las de las hojas, sin una clara

tendencia entre tratamientos. (Figura 3.11)
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Figura 3.11. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucion en la
concentracion de nitrogeno proteico (N-Proteico) en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv.
"Hass'. Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican +
ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa
la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos

de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.

3.4. Clorofilas Totales

La evolucion de la concentracion de clorofilas totales de las hojas (Figura 3.12),
estuvo marcadamente influida por la intensidad de floracion desde el momento de la
floracion hasta la segunda brotacion vegetativa. En dicho periodo, todos los

tratamientos experimentaron un incremento inversamente proporcional al nimero de
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flores y frutos en desarrollo. Con el avance hacia la segunda brotacion vegetativa, los
tratamientos MF y AF (con fruto) presentaron una disminucién en sus contenidos de
clorofila. El desarrollo de la segunda brotacion produjo un efecto compensatorio de los
contenidos de clorofila entre los tratamientos sin flores ni fruto (BF) y el de mayor
intensidad de floracion y con fruto (AF). A partir de esta segunda brotacion, las

concentraciones de las tres intensidades de floracion tendieron a equilibrarse.
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Figura 3.12 Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucion en la
concentracion de clorofilas totales en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass'. Cada
valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican = ES, y en
algunos casos son de menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva
de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de

crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.

3.5. Proteinas totales solubles

No se aprecid una clara diferencia atribuible a la intensidad de floracion en la
concentracion de proteinas totales solubles en las hojas (Figura 3.13). Fue evidente, sin
embargo, y en general, una mayor concentracion en los brotes provenientes de arboles
con mayor floracion. En particular, a partir de la segunda brotacién vegetativa, los
arboles de BF (sin fruto) mostraron una disminucién significativa en su concentracion
de proteinas totales solubles, mientras que los otros dos tratamientos (con fruto) la

mantuvieron practicamente constante.
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Figura 3.13. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la evolucion en la
concentracion de proteinas totales solubles en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv.
"Hass'. Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican =+
ES, y en algunos casos son de menor tamafno que los simbolos. La linea discontinua representa
la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos

de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.

3.6. Crecimiento vegetativo y reproductivo

La brotacion y floracién se vieron marcadamente influidos por la intensidad de
floracion previa. Asi, en los arboles de BF todas las paniculas brotaron (100 %) v,
ademas, no desarrollaron flores (Figura 3.14), mientras que en los arboles de AF sélo el
26% dieron brotes vegetativos, situandose los arboles MF en una posicion intermedia
(53% de brotacion) (Figura 3.15). Durante la floracion del segundo afio de estudio, la
brotacion vegetativa se vio aun mas disminuida en el tratamiento AF, llegando a brotar
tan s6lo un 7,8% de las paniculas florales. Los arboles de BF también vieron disminuida
la brotacion de sus paniculas en este segundo afo (74%), pero siguieron siendo los de
valores mas elevados. Los arboles de MF mantuvieron también este afio una brotacion
intermedia (Figura 3.15). En el segundo afio de estudio, los arboles de AF y MF
presentaron una tendencia similar respecto del % de floraciéon (Figura 3.16),
presentando ambas intensidades un 100% de floracion. Sin embargo, la intensidad de
floracidon no fue la misma, presentando los arboles de AF el menor nimero de flores por

panicula, seguidos por los de MF y BF (datos no presentados).
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Figura 3.14. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la brotacion de la
segunda temporada del aguacate cv. "Hass'. Parte superior izquierda: arbol de AF con ausencia
total de brotacion vegetativa. Parte superior derecha: brote de arbol de MF con la presencia de
un brote vegetativo terminal. Parte inferior izquierda: brote de arbol de BF con la presencia de
un nuevo brote vegetativo, con ausencia de floracion. Parte inferior derecha: brote de arbol de

AF con la presencia de una panicula floral determinada, sin brotacion vegetativa.
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La intensidad de floracion también afect6 la longitud de los brotes (Figura 3.17).
Asi, los brotes de los arboles de AF (con mayor niumero de frutos) presentaron la menor
longitud, seguidos de los brotes de los arboles de MF y estos, a su vez, por los de los
arboles de BF, con una longitud casi el doble que los de AF (20,1 mm y 10,7 mm,
respectivamente). Por otra parte, la intensidad de floracion también afect6 la cantidad de
frutos que superd las dos caidas fisiologicas (Figura 3.18). La AF favorecid la presencia
exclusiva de 1 fruto por panicula floral, mientras que la MF mostr6 paniculas de dos
tipos: con 1 fruto, predominantes (66,7%), y de dos frutos (33,3%). Finalmente, se
detect6 un efecto de la intensidad de floracion sobre el tamafio del fruto. Los frutos de
los arboles de AF tenian un diametro ecuatorial medio significativamente inferior al de
los frutos de las otras dos intensidades de floracién, que no se diferenciaron
significativamente entre si (47,62 mm en comparacion con 57,35 y 57,99 mm para MF
y BF, respectivamente). Es de destacar la escasa presencia de frutos en los arboles de

BF.
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Figura 3.15. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre los porcentajes de
brotacion (% de paniculas florales que presentaron brote) del primero (evaluados en noviembre
de 2005) (izquierda) y segundo afio de estudio (evaluados en mayo de 2006) (derecha) del
aguacate cv. 'Hass'. Los valores sobre las columnas corresponden al porcentaje obtenido a

partir de la media de 30 mediciones.
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Figura 3.16. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre los porcentajes de
floracion (% de brotes con paniculas florales respecto del total de brotes) en el segundo afio de
estudio (evaluados en mayo de 2006) del aguacate cv. "Hass'. Los valores sobre las columnas

corresponden al porcentaje obtenido a partir de la media de 30 mediciones.
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Figura 3.17. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre la longitud de los
brotes del aguacate cv. "Hass'. Los valores sobre las columnas corresponden al porcentaje

obtenido a partir de la media de 20 mediciones. Valores correspondientes a noviembre de 2005.
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Figura 3.18. Efecto de la intensidad de floracion (alta, media y baja) sobre el nimero de frutos
que presentaron los brotes florales, tras las dos caidas fisiologicas de frutos del aguacate cv.
"Hass’. Los valores corresponden al porcentaje obtenido a partir de la media de 20 mediciones

Valores correspondientes a noviembre de 2005.
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Figura 3.19. Influencia de la intensidad de floraciéon sobre el diametro ecuatorial medio (mm)
del aguacate cv. "Hass". Cada valor es la media de 20 mediciones. Las barras verticales indican

+ ES. Fecha de evaluacion: noviembre de 2005.
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CAPITULO 4

Efecto de Diferentes Niveles de Radiacion
sobre la Floracion del Aguacate
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CAPITULO 4

Efecto de Diferentes Niveles de Radiacidn sobre
la Floracion del Aguacate.

4.1. Azlcares solubles

La gluc-6-P en las hojas presentd una tendencia al incremento con la iluminacion,
mientras que las sombreadas presentaron una disminucion previa al periodo de floracion
y brotacion vegetativa (Figura 4.1). Por otra parte, los brotes sombreados, a partir de la
segunda brotacién vegetativa, presentaron menores contenidos de gluc-6-P que los
iluminados. La gluc-6-P tendi6 a aumentar en los brotes iluminados con cada brotacion,
mientras que en los sombreados solo ocurri6 en la primera brotacién. Cabe destacar que
para ambos casos, brotes iluminados y sombreados, los niveles de gluc-6-P detectados
fueron muy superiores a los de los otros azucares solubles analizados, siendo sélo

comparables a los de la manoheptulosa y, en menor grado, a los del perseitol (ver Figura

44y4.6).
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Figura 4.1. Contenido de gluc-6-P en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass" bajo
dos niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas.
Las barras verticales indican = ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los simbolos.
La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior

corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.

Para el caso de la sacarosa, en las hojas se aprecié6 un comportamiento opuesto

entre sol y sombra. Cuando los primeros aumentaban su concentracion, los segundos la
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disminuian, y viceversa. En las hojas sombreadas (Figura 4.2), fue apreciable un
incremento de las concentraciones de sacarosa con el transcurso de cada brotacion
vegetativa, mucho més importante en la primera, mientras que en las hojas iluminadas,
solo se pudo apreciar una acumulacién de este azucar en pleno verano, entre las dos
brotaciones vegetativas. En los brotes, los niveles en ambos tratamientos fueron
similares hasta la segunda brotacion vegetativa, momento en el que el contenido de
sacarosa de los brotes iluminados se incrementd significativamente respecto al de los
brotes sombreados, situaciéon que tendidé a equilibrarse con el transcurso del tiempo,

hasta llegar al siguiente periodo de floracion.
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Figura 4.2. Contenido de sacarosa en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass" bajo
dos niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas.
Las barras verticales indican = ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los simbolos.
La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior

corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.

La glucosa, en ambos 6rganos, mostrd una tendencia similar. Los mayores niveles
de glucosa se encontraron previos al periodo de floracion y primera brotacion
vegetativa, siendo las hojas y los brotes iluminados los que presentaron las mayores
concentraciones. Al desarrollarse la floracion y la primera brotacion vegetativa, las
hojas y los brotes iluminados continuaron disminuyendo su contenido en glucosa,
presentando una recuperacion durante el periodo entre brotaciones, para disminuir
nuevamente durante el segundo periodo de brotacion. Los brotes iluminados
presentaron siempre niveles significativamente mayores de glucosa en el periodo entre

los dos crecimientos vegetativos. Tras el segundo periodo de brotacién vegetativa,
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ambos tipos de o6rganos, hojas y brotes, mantuvieron mayores niveles de glucosa en los

brotes iluminados. (Figura 4.3).

La manoheptulosa en las hojas mostrd una dindmica similar a la glucosa, aunque
con tendencia opuesta respecto de las condiciones de iluminacion y sombreado. Las
hojas sombreadas presentaron mayores concentraciones que las situadas a la luz, desde
la segunda brotacion vegetativa hasta el periodo previo a la floracién. Con la primera
brotacion vegetativa se inicid un incremento en las concentraciones de manoheptulosa,
en las hojas y los brotes, que cay6 abruptamente con el inicio de la segunda brotacion
vegetativa. Los brotes mostraron diferencias significativas s6lo durante el periodo final
de crecimiento, es decir, entre la segunda brotacion vegetativa y el siguiente periodo de
floracion y brotacidn, siendo nuevamente los brotes sombreados los que presentaron los
mayores niveles de manoheptulosa. Tomando en cuenta la magnitud de las
concentraciones de manoheptulosa, destaca las mayores concentraciones encontradas en
los brotes en comparacioén con las hojas (casi el doble), en especial en el periodo que
continud a la primera brotacidon, en el que se alcanzé la maxima concentracion para

ambos tipos de brotes, los iluminados y los sombreados (Figura 4.4).
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Figura 4.3. Contenido de glucosa en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass" bajo dos
niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las
barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los simbolos. La
linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior

corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.
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Capitulo 4. Efecto de diferentes niveles de radiacion sobre la floracion del aguacate.
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Figura 4.4. Contenido de manoheptulosa en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass'
bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4 determinaciones
analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los
simbolos. La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la

parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.
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Figura 4.5. Contenido de sedoheptulosa en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass'
bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4 determinaciones
analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los
simbolos. La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la

parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.

El comportamiento de la sedoheptulosa fue muy similar al de la glucosa, tanto en
las tendencias observadas para ambos 6rganos durante la temporada de crecimiento,
como en las magnitudes de las concentraciones (Figura 4.5). Cabe seialar que no fue

posible separar cromatograficamente la sedoheptulosa (C7) de la fructosa (C6) bajo

nuestras condiciones de ensayo.

Previo al proceso de floracion y primera brotacion vegetativa se evidencid en las
hojas una disminucion marcada de las concentraciones del azlcar de transporte

perseitol, que se repitid durante el desarrollo de la segunda brotacion vegetativa. Sin

126



Capitulo 4. Efecto de diferentes niveles de radiacion sobre la floracion del aguacate.

embargo, es durante el desarrollo de la primera cuando se pudo apreciar un incremento
en los contenidos de perseitol (Figura 4.6). En los brotes, la situacion no fue clara, aun
cuando se observd que las concentraciones de perseitol fueron mayores que las
observadas en las hojas. En ambos tipos de d6rganos no se pudo atribuir diferencias
claras entre los d6rganos iluminados y los sombreados respecto de los contenidos de
perseitol. Tan solo durante el periodo invernal hasta antes de la floracion y brotacion, se
aprecio que las hojas y los brotes sombreados mostraron mayores concentraciones de

perseitol en comparacion con los iluminados (Figura 4.6).
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Figura 4.6. Contenido de perseitol en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass" bajo
dos niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas.
Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los simbolos.
La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior

corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.

Al analizar el contenido de azucares solubles en el tejido floral (Figura 4.7),
destaco la mayor concentracion de azucares C7, correspondiendo a la manoheptulosa y
al perseitol los mayores niveles (30% y 21%, respectivamente, respecto del total de
azucares solubles). La gluc-6-P fue el tnico azucar C6 de relevancia en el tejido floral,

con un 22% del total de azicares solubles.

Al comparar, por otra parte, las hojas iluminadas con las sombreadas en época de
floracion, se aprecio la influencia de la radiacion solar sobre la concentracion de gluc-6-
P, incrementadndola, y sobre la de manoheptulosa y perseitol, disminuyéndolas. La

presencia de flores en los brotes con hojas sombreadas no alterd significativamente la
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composicion y distribucion de los azlcares solubles. Sin embargo, en las hojas
iluminadas, la presencia de flores increment6 la concentraciéon de gluc-6-P y
manoheptulosa, y disminuy6 la de sacarosa y perseitol, respecto de las hojas de los

brotes iluminados sin flores (Figura 4.8).
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Figura 4.7. Contenido de azucares solubles (mg g PS) en las flores del aguacate cv. ‘Hass'.
Valores correspondientes a abril de 2005. Cada valor es la media de 4 determinaciones

analiticas.

En los brotes con flores, por su parte, la radiacion no afecté de manera significativa
la proporciéon de azlicares solubles, pero si resultd un factor importante la presencia o
ausencia de flores. Los brotes iluminados sin flores presentaron un incremento
significativo de la concentracion de perseitol y un descenso del de manoheptulosa. Por
otra parte, los brotes sombreados sin flores, vieron incrementados significativamente su

contenido de manoheptulosa (Figura 4.9).
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Figura 4.8. Contenido de azlicares soluble de las hojas del aguacate cv. "Hass' bajo dos niveles
de radiacion (sol y sombra) y en presencia o ausencia de flores en el momento de la plena
floracion. Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Fecha de muestreo: abril de
2005.
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Figura 4.9. Contenido de azucares soluble de los brotes del aguacate cv. ‘Hass' bajo dos
niveles de radiacion (sol y sombra) y bajo presencia o ausencia de flores. Cada valor es la

media de 4 determinaciones analiticas. Fecha de muestreo: abril de 2005.
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4.2. Azlcares insolubles

Como carbohidrato de reserva, el almidon presentd bajas concentraciones en las
hojas y notablemente mayores en los brotes. Se apreciaron diferencias significativas
entre las hojas iluminadas y las sombreadas s6lo antes de floracidon (enero-marzo) y en
el periodo entre las dos brotaciones (julio) (Figura 4.10). Los brotes evidenciaron un
incremento hasta el periodo de floracion, a partir del cual su concentracion de almidon
disminuy6 alcanzando su contenido mds bajo. A partir de la segunda brotacion
vegetativa, la concentracion de almidon en los brotes se incrementd de manera
constante hasta el siguiente periodo de floracion. Por otra parte, fue en los brotes donde
se observo una significativa diferencia respecto de su nivel de radiacion recibido. Los
brotes iluminados presentaron mayores concentraciones de almidon que los
sombreados, con la sola excepcion del periodo previo a la segunda brotacion vegetativa,
durante el cual fueron los brotes sombreados los que incrementaron en mayor medida su
concentracion de almidon, ain cuando disminuyo6 rapidamente con el desarrollo de la

segunda brotacion.

En los brotes iluminados, la concentracion de almidon correspondiente al periodo
de floraciéon del primer afio de estudio se diferencido significativamente del
correspondiente al segundo afio, alcanzando en éste ultimo valores que fueron casi el
doble que los del primero. Los brotes sombreados, por su parte, presentaron un
moderado incremento en sus concentraciones de almidon de la primera temporada a la

segunda (Figura 4.10).
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Figura 4.10. Contenido de almidén en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass' bajo
dos niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas,
expresada como glucosa equivalente liberada en la reaccion con amiloglucosidasa. Las barras
verticales indican £ ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los simbolos. La linea
punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior

corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.

4.3. Fracciones nitrogenadas

La concentracion foliar de iones amonio presentd un comportamiento similar entre
las hojas iluminadas y las sombreadas durante el periodo comprendido entre las dos
brotaciones vegetativas. No obstante, durante el invierno y previo a la floracion, la
concentracion de las hojas iluminadas se vio incrementada significativamente respecto

de las sombreadas.

En los brotes, también se observd una mayor concentracion de iones amonio en
aquellos que estaban iluminados frente a los sombreados en etapas previas a la floracion
y primera brotacion vegetativa. Sin embargo, esta tendencia se invirti6 a partir de este
momento y fueron los brotes sombreados los que presentaron una concentracion
superior. La segunda brotacion vegetativa, no obstante, coincidié con un descenso de la
concentracion de iones amonio de los brotes iluminados y un aumento en los
sombreados, diferencia que se mantuvo significativa hasta el final del periodo de
estudio. Al igual que para el caso del almidon, la concentracidon de iones amonio en los
brotes durante el periodo previo a la floracion del primer afio fue mas del doble que la
observada en el periodo previo de la del segundo, siendo significativamente mayor esta

diferencia en los brotes iluminados (Figura 4.11).
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Figura 4.11. Contenido de iones amonio (N-NH,") en hojas (izquierda) y brotes del aguacate
cv. 'Hass® bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4
determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de menor
tamafio que los simbolos. La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los

dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta
el aguacate.

Durante la floracién, la concentracion foliar de iones amonio fue mayor en brotes
con flores que sin flores, asi como en condicion de sombra que en la iluminada (Figura
4.12). La concentracion de iones amonio en los brotes presentd una notable diferencia
segun la radiacion solar recibida, siendo significativamente mayor en los brotes
sombreados. En los brotes iluminados, ademés, y al contrario que en las hojas, la
presencia de flores coincidi6é con una disminucion en la concentracion de iones amonio.

No se contd con material vegetal correspondiente a los brotes sombreados sin flores

para este analisis.
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Figura 4.12. Concentraciéon de iones amonio (N-NH;") en hojas (izquierda) y brotes del
aguacate cv. "Hass' bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra) y con presencia o ausencia de
flores. Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican =+
ES. Fecha de muestreo: abril de 2006.
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En relacion con la concentracion de iones nitrato, se aprecié un comportamiento
estacional en su concentracion foliar, con un importante incremento que comenzoé a la
salida del invierno y previo a la floracién y primera brotacion vegetativa (Figura 4.13).
Este incremento se vio totalmente revertido antes de la segunda brotacion vegetativa, a
partir de la cual comenzé una nueva recuperacion de las concentraciones pero a una tasa
mas baja que en la primera brotacion. La concentracion de iones nitrato fue, en general,
significativamente superior en las hojas sombreadas que en las iluminadas, existiendo la

unica excepcion en el periodo entre brotaciones vegetativas.

En los brotes, la concentracion de iones nitrato fue notablemente menor que la de
las hojas, tanto en los iluminados como en los sombreados. La concentracion de los
brotes iluminados fue mas baja que la de los sombreados durante todo el periodo de

evaluacion, alcanzando la significacion estadistica durante el desarrollo vegetativo.
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Figura 4.13. Concentracion de iones nitrato (N-NO3") en hojas y brotes del aguacate cv. "Hass'
bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4 determinaciones
analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los
simbolos. La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la
parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate
en la temporada.
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Al contrario que para el caso del i6n amonio, en las hojas iluminadas la presencia
de flores tuvo un fuerte efecto sobre la concentracion de iones nitrato, disminuyéndola
(Figura 4.14). Este efecto fue inexistente en las hojas sombreadas. En los brotes, y al
igual que para el i6n NH,', la luz disminuyé su concentracién de nitratos en

comparacion con los brotes sombreados (Figura 4.14).
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Figura 4.14. Concentracion de iones nitrato (N-NO5') en hojas (izquierda) y brotes del aguacate
cv. "'Hass' bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra) y con presencia o ausencia de flores.
Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican = ES.
Fecha de muestreo: abril de 2005.

Previa a la floraciéon, el contenido de nitrogeno proteico presentd un fuerte
descenso, tanto en las hojas, como en los brotes. Con el transcurso de la primera
brotacion vegetativa, el nivel en ambos tipos de 6rganos tendid a recuperarse levemente.
Sin embargo, volvié a disminuir hacia la segunda brotacion vegetativa. Tanto en las
hojas como en los brotes, el periodo previo a la floracion del primer afio de estudio
presentd concentraciones significativamente superiores a las observadas en el segundo.
El desarrollo de ambas brotaciones vegetativas produjo un descenso en las
concentraciones de nitrogeno proteico, que en el caso de la primera permitid, no
obstante, una recuperacion parcial. Las hojas presentaron contenidos de nitrogeno
proteico significativamente superiores a los observados en los brotes, aun cuando la

tendencia de las concentraciones a lo largo del tiempo fue similar (Figura 4.15).
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Figura 4.15. Concentracion de nitrogeno proteico (N-Proteico) en hojas y brotes del aguacate
cv. 'Hass® bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4
determinaciones analiticas. Las barras verticales indican £+ ES, y en algunos casos son de menor
tamafio que los simbolos. La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los
dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta

el aguacate en la temporada.

La concentracion de nitrogeno proteico fue afectada por la presencia o ausencia de
flores en los brotes iluminados, presentando los mayores niveles los brotes con flores
(Figura 4.16). No se observaron diferencias en las concentraciones de nitrégeno
proteico de las hojas de los brotes con flores por efecto de la radiacion, pero si en las
hojas de los brotes sin flores, presentando los sombreados una mayor concentracion de
nitrégeno proteico. Los brotes iluminados, por su parte, no mostraron diferencias en sus
contenidos de nitrogeno proteico por efecto de las flores, pero si con los brotes

sombreados que presentaron una menor concentracion cuando tenian flores (Figura

4.16).

136



Capitulo 4. Efecto de diferentes niveles de radiacion sobre la floracion del aguacate.

2,0 2,0
1,8 - 1,8
1,6 - 16
2
L 14 L
- 1,4 a a a
(o)) T
12 | 12 |
¢ b 2
9}
B 1,0 - T 1.0 1
o
z 08 08 |
R
06 06 | a a
E b
0,4 - 04
oo | / ol .
0,0 . A 0,0 . .
Hoja Sol Hoja Sol Hoja Sombra Hoja Sombra Brote Sol Brote Sol s Brote
con Flores sin Flores con Flores sin Flores con Flores sin Flores ombra con

Flores

Figura 4.16. Concentracion de nitrogeno proteico (N-proteico) en hojas (izquierda) y brotes del
aguacate cv. "Hass" bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra) y con presencia o ausencia de
flores. Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican +
ES. Fecha de muestreo: abril de 2006.

4.4. Clorofilas totales

La concentracion de clorofilas totales en los brotes iluminados mostré una
tendencia estacional, aumentando al comienzo de la primera brotacion vegetativa, y
alcanzando su mayor contenido al finalizar esta brotacion. Pero, con el desarrollo de la
segunda brotacion vegetativa y el transcurso del periodo invernal disminuy6
progresivamente (Figura 4.17). Cabe destacar, que en el periodo comprendido entre las
dos brotaciones vegetativas, las hojas sombreadas presentaron un incremento

significativo en el contenido de clorofilas totales.

El nivel de radiacién que recibieron los brotes mostrd un efecto significativo sobre
el contenido en clorofilas totales de las hojas durante el periodo de floracion (Figura
4.18). En general, las hojas sombreadas presentaron una mayor densidad de clorofilas
por unidad de superficie que las hojas iluminadas, y su concentracion de clorofila total
no se vio modificada con la presencia o ausencia de flores. Sin embargo, en las hojas
iluminadas el contenido en clorofila total presentd una clara diferencia a favor de los

brotes sin flores (Figura 4.18).
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Figura 4.17. Concentracion de clorofilas totales de las hojas del aguacate cv. "Hass' bajo dos
niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las
barras verticales indican £ ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los simbolos. La
linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior

corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.
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Figura 4.18. Concentracion de clorofilas totales de las hojas del aguacate cv. "Hass' bajo dos
niveles de radiacion (sol y sombra) y con presencia o ausencia de flores. Cada valor es la media
de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES. Fecha de muestreo: abril de
2006.

4.5. Proteinas totales

Las proteinas totales solubles en las hojas s6lo mostraron diferencias significativas
entre las iluminadas y las sombreadas durante el desarrollo del primer crecimiento

vegetativo, periodo en el que las hojas sombreadas presentaron concentraciones
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superiores (Figura 4.19). Esta diferencia desaparecié durante el segundo crecimiento
vegetativo, para finalizar el periodo invernal y previo a la siguiente floracion con una
nueva diferencia significativa a favor de las hojas iluminadas. En general, los valores de
proteinas totales solubles en las hojas fueron superiores a los observados en los brotes
(Figura 4.19). En los brotes, no se observo una clara tendencia en las concentraciones de

proteinas totales solubles entre los iluminados y sombreados (Figura 4.19).
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Figura 4.19. Concentracion de proteinas totales solubles en hojas (izquierda) y brotes del
aguacate cv. 'Hass' bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4
determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de menor
tamafo que los simbolos. La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los
dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta

el aguacate.

El anélisis de las proteinas totales solubles en las hojas y los brotes durante el
periodo de floracion (Figura 4.20) mostré un incremento de las concentraciones en las
hojas iluminadas respecto de las sombreadas, siendo esta concentracion mayor en las
hojas de los brotes iluminados sin flores. En los brotes, no se observo una clara

diferencia entre los iluminados y los sombreados, asi como por la presencia o ausencia

de flores (Figura 4.20).

4.6. Crecimiento vegetativo y reproductivo

Durante la segunda brotacion vegetativa (Figura 4.21a) el didmetro ecuatorial de

los frutos situados en brotes iluminados fue significativamente mayor que el de los
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sombreados (Figura 4.21). Esta diferencia desaparecié cuando el fruto alcanzo6 el estado
Il de su desarrollo (noviembre). Finalmente, los brotes sombreados presentaron un
mayor largo de entrenudos y los iluminados una mayor longitud y un mayor nimero de

yemas (Figura 4.22).
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Figura 4.20. Concentracion de proteinas totales solubles en hojas y brotes del aguacate cv.
"Hass’ bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra) y con presencia o ausencia de flores. Cada
valor es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES. Fecha de
muestreo: abril de 2006.
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Figura 4.21. Efecto de dos niveles de radiacion sobre el tamafio del fruto del aguacate cv.
"Hass™. Cada valor es la media de 20 frutos. Las barras verticales indican + ES. Valores
expresados como didmetro ecuatorial del fruto (mm). Las mediciones fueron realizadas en dos
fechas: a) 13 de octubre de 2005 y b) 15 de noviembre de 2005. Los valores corresponden a
medias + ES.
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Capitulo 4. Efecto de diferentes niveles de radiacion sobre la floracion del aguacate.
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Capitulo 5. Factores ecofisiologicos relacionados con el estrés y la floracion del aguacate.

CAPITULO 5

Factores Ecofisiologicos Relacionados con el Estrés y la
Floracion del Aguacate

La determinacion de clorofilas y elementos minerales exige de analisis
destructivos. Para nuestro estudio este aspecto representaba un problema si queriamos
seguir siempre la evolucion de las mismas hojas proximas al fruto. Para resolverlo,
recurrimos a las unidades SPAD, pero precisabamos de su validacion previa. Se estudio,
por tanto, la relacion entre dichas unidades y la concentracion foliar de elementos

minerales y clorofilas.

5.1. Clorofilas y elementos minerales

La Figura 5.1 muestra una elevada correlacion entre las unidades SPAD vy el
contenido en clorofilas totales de las hojas de aguacate. En esta especie, la relacion se
aproxima a un ajuste exponencial (R>=0.987; P < 0,01), e indica, tal como se ha
observado en los citricos (Calabretta et al., 2004), que las unidades SPAD constituyen

un método indirecto fiable de medicion de clorofilas.

Al analizar la curva de ajuste entre el contenido foliar de N y las unidades SPAD
(Figura 5.2), se aprecia que, al igual que con el contenido en clorofilas totales, existe
una fuerte correlacion entre el porcentaje de nitrogeno foliar y las unidades SPAD en
aguacate (R=0,897; P < 0,01). Al considerar como valor 6ptimo de N foliar el rango
1,5%-1,8% bajo las condiciones de clima y suelo mediterraneo, se tuvo como rango mas

adecuado 52-66 unidades SPAD (Figura 5.2).

Por otra parte, solo el N y el P presentaron correlaciones estadisticamente

significativas con las unidades SPAD (Tabla 5.1).
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Figura 5.1. Relacion entre el contenido en clorofilas de las hojas de aguacate cv. ‘Hass' y las
unidades SPAD. Cada valor es la media de 5 hojas y 3 lecturas SPAD. Valores correspondientes
a mayo de 2006.

N =exp (- 0,646315 + 0,0202932 * Media Spad)
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Figura 5.2. Curva de ajuste entre el contenido de nitrogeno foliar y las unidades SPAD en las
hojas de aguacate cv. 'Hass'. Cada valor es la media de 5 hojas y 3 lecturas SPAD.

Determinaciones realizadas en mayo de 2006.
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Tabla 5.1. Coeficientes de correlacion (R) entre las unidades SPAD y la concentracion foliar de
N y P, expresados como porcentaje del PS, en hojas de aguacate cv. ‘Hass’. Determinaciones

realizadas en mayo de 2006 en 6 parcelas experimentales diferentes.

N P

0.95 **= 0.87 #xx
0.97 #x*% 0.89 #xx
0.98 s 0.96  #xx
0.84 #xx 0.55 =
0.91 #=*= 0.61

*P<0.1 **P<0.05 ***P<0.001

Con el fin de evaluar la fidelidad del método de evaluacion indirecta de clorofilas
mediante las mediciones SPAD, éstas se determinaron en las tres intensidades de
floracion utilizadas para el capitulo 3. La Figura 5.3 nos muestra las medias, evaluadas

en septiembre de 2005.

En la Figura 3.12, la tendencia de las concentraciones de clorofila sitia a la
intensidad BF (4,7 mg Chl totales g”' PS) como la de mayor concentracion, seguida de
la MF (3,2 Chl totales g PS), y de la AF (1,55 mg Chl totales g PS). Al realizar el
mismo analisis, pero con unidades SPAD (Figura 5.3), la similitud respecto a dicha
tendencia es evidente, observandose los mayores valores SPAD en los tratamientos MF
y BF (53,7 y 52,5 unidades SPAD, respectivamente), presentando ambas intensidades
una diferencia significativa respecto a la BF (46,2 unidades SPAD).

60 . . . .
Figura 5.3. Influencia de la intensidad de
<D,: 55 | 1% . floracion sobre los valores de las
33 y I unidades SPAD de las hojas de aguacate
w50 / cv. 'Hass'. Cada valor es la media de 5
o)
B b / hojas y 3 lecturas SPAD. Las barras
°
':E) 45 | / verticales indican + ES. Valores
correspondientes a septiembre de 2005.
40 A ‘
Alta Floracién Media Baja Floracion

Floracion

Grado de Floracion
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5.2. Prolina

5.2.1.Dinamica de los contenidos de prolina en los diferentes organos del aguacate

Los andlisis de los diferentes o6rganos de la planta muestran que las principales
concentraciones de este aminoacido se encontraron en los brotes y pulpa+piel (Figura
5.4). En las hojas, en general, las concentraciones de prolina fueron bastante bajas,
sufriendo un moderado incremento en la época invernal (enero) y de madurez del fruto,
hasta llegada la época de floracion, en la que disminuyo. Los brotes, sin embargo,
presentaron un comportamiento diferente, mostrando un fuerte incremento en la época
de floracion (663,7 pg g PS), que fue el mayor contenido registrado durante todo el
periodo en estudio, seguido de otro incremento de menor magnitud, producido durante
el desarrollo de la primera brotacion vegetativa y final de la primera caida fisiologica de
frutitos. No se apreci6 un efecto del periodo estival ni de la segunda brotacion en los
niveles de prolina, tanto en las hojas como en los brotes. Resulté destacable, por otra
parte, la elevada concentracion de prolina detectada en la pulpatpiel, que registré un
incremento durante el periodo invernal, muy cercano al periodo de maduracién del
fruto. En el resto de los 6rganos (pedunculo del fruto, chalaza, y semilla) mostraron un
comportamiento estable de la concentracién de prolina; su contenido fue muy escaso

(<100 pg g PS), excepto para la chalaza, en la que oscilé entre 150 y 200 pug g™’ PS.

Al comparar los niveles foliares de prolina segun el nivel de floracion (alto o
medio) y la ausencia de semilla (paltines, correspondientes a frutos partenocérpicos), no
se encontraron diferencias significativas entre ellos (Figura 5.5). Sin embargo, en los
brotes la diferencia entre los niveles de floracion y los frutos partenocarpicos fue
significativa, siendo estos ultimos los que presentaron la mayor concentracion de
prolina (110,3 pg g PS), seguidos por los brotes de MF (56,2 pg g" PS) y, finalmente,
los brotes de AF (4,4 ug g PS).

5.2.2 Efecto del a presencia del fruto sobre el contenido en prolina

Los contenidos de prolina mostraron una tendencia estacionaria, con dos picos, el
primero en plena floracion y el segundo al final de la segunda caida de frutitos (datos no
mostrados). Sin embargo, hubo so6lo diferencias significativas entre los tratamientos en

el periodo de maduracion del fruto (P < 0.05). En dicha época, los tratamientos que
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provocaron una mayor floracion (On T2 y On T3) presentaron las mas bajas
concentraciones foliares de prolina (Figura 5.6). En los brotes, sin embargo, y durante el
mismo periodo, la eliminacion de los frutos incremento la concentracion de prolina en
relacion con el control (Figura 5.7). Una correlacion significativa entre los contenidos
de prolina foliar y los parametros de floracion (Tabla 5.2) se present6 en el periodo de

maduracion del fruto (T5) (R=-0.84, P <0.05).

Tabla 5.2. Coeficientes de correlacion (R) entre la concentracion de prolina en hojas y brotes y
el porcentaje e intensidad de floracion siguientes del aguacate cv. "Hass'. Los asteriscos

muestran significacion estadistica.

Fecha Porcentaje de  Intensidad de  Porcentaje de  Intensidad de
Floracion Floracion Floracion Floracion
Hojas Brotes
T3 0.45 -0.06 -0.85 -0.30
T4 -0.24 -0.46 0.02 -0.60
T5 -0.71 -0.84  #x 0.60 0.77

*P<0.1 **P<0.05 ***P<0.001
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Figura 5.4. Evolucién de la concentracion
de prolina en hojas y brotes (arriba),
pulpa+piel y pedinculo (medio) y la chalaza
y semilla (abajo). La linea discontinua
representa la curva de crecimiento del fruto y
los dibujos en la parte inferior corresponden
a los periodos de crecimiento vegetativo en
aguacate cv. "'Hass'. Cada valor es la media
de 4 determinaciones analiticas. Las barras
verticales indican + ES, y en algunos casos
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Figura 5.5. Influencia de la intensidad de
floracion y de la ausencia de semilla en el
fruto (partenocarpia) sobre la evolucion de
la concentracion de prolina en hojas y brotes
del aguacate cv. 'Hass'. Cada valor es la
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Tratamientos

Figura 5.6. Efecto del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion foliar
de prolina en el aguacate cv. "Hass". Valores correspondientes a la fecha T5. Cada valor es la

media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES. Letras diferentes

indican significancia estadistica (P < 0.05).
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pg prolina g”' PS

On T2 On T3 On T4 Control
Tratamientos
Figura 5.7. Efecto del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la concentracion de

prolina en los brotes del aguacate cv. ‘Hass’. Valores correspondientes a la fecha T5. Cada valor

es la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES. Letras diferentes
indican significancia estadistica (P < 0.05).

5.2.3 Efecto de la intensidad de floracion sobre los contenidos de prolina

El contenido de prolina, tanto de las hojas como de los brotes, siguié una tendencia
estacional, presentando en las primeras valores considerablemente inferiores a los
observados en los brotes (Figura 5.8). En las hojas, la MF y AF siguieron
comportamientos casi iguales durante todo el periodo de estudio, presentando mayores

valores de prolina que la BF, y se diferenciaron entre ellas s6lo en la magnitud de los
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valores, siendo moderadamente superiores para la MF. En estas dos intensidades, con
fruto, las mayores concentraciones de prolina se observaron en el periodo invernal
(enero-febrero) coincidente con la maduracion del fruto, y durante el periodo de
floracion y comienzos de la primera brotacion vegetativa. La intensidad de floracion
baja (BF), presentdé el mismo comportamiento inicial decreciente de las otras
intensidades de floracion, hasta finales de la primera brotacién vegetativa, mostrando un
segundo incremento significativo al comienzo de la segunda brotacion, coincidente con
el final de la segunda caida natural de frutitos. En los brotes (Figura 5.8), la tendencia
fue similar practicamente durante todo el periodo de estudio, con las mayores
concentraciones en la MF, seguida por la AF y finalmente la BF. El periodo de verano
(entre brotaciones) presentd las menores concentraciones sin existir diferencia
significativa entre ellas. Al igual que para las hojas, se observaron las mayores
concentraciones de prolina en el periodo de floracion, disminuyendo progresivamente

hacia finales de la primera brotacion y en el periodo de maduracion del fruto.

g % a % g 700 a a a
L a .
0y b _.— o =b 60| 2 e SOV 1
(4 a g s
. . — e .
120 | o S0 s
W, 400 |
© @,
80 r £ 300 ¢
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0 | /\" 0 X
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—e—Alta Floracion ~ ---@ -- Mediana Floracion =~ —o— Baja Floracion

Figura 5.8. Contenido de prolina en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass™ bajo tres
niveles de floracion, alta, media y baja. Cada valor es la media de 4 determinaciones analiticas.
La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la parte inferior
corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate. Las barras

verticales indican + ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los simbolos.
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5.2.4. Efecto de dos niveles de radiacion solar sobre los contenidos de prolina

Tanto en las hojas como en los brotes, la concentracion de prolina presentd los
mayores valores durante el periodo invernal, con independencia del afio en que se midio
(Figura 5.9). Durante el primer periodo invernal, fueron las hojas iluminadas las que
presentaron la mayor concentracion de prolina, para luego ser las hojas sombreadas las
que presentaron la mayor concentracion en el segundo periodo invernal. Ademads, es en
estos periodos cuando se aprecian las mayores diferencias entre la condiciéon de

iluminacion y sombra.

En las hojas, se observo una disminucion progresiva de la concentracion de prolina
hasta el final de la primera brotacion vegetativa. Entre ambas brotaciones vegetativas, se
produjo un pequefio incremento de prolina, finalizando con el desarrollo de la segunda
brotacion vegetativa (Figura 5.9). En los brotes se observo una fuerte disminucion de la
concentracion de prolina desde el invierno hasta el final de la primera brotacion de
primavera-verano, independientemente del nivel de radiacion solar (Figura 5.9). A partir
de ese momento la concentracion de prolina en los brotes se increment6 hasta el periodo
de la siguiente floracion, alcanzando esta vez el mayor nivel de prolina los brotes

sombreados (Figura 5.9).
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< 150 < 150
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Figura 5.9. Concentracion de prolina en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass'
bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra). Cada valor es la media de 4 determinaciones
analiticas. La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la
parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.

Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los simbolos.

153



(ug Prolina g-'ms)

Capitulo 5. Factores ecofisiologicos relacionados con el estrés y la floracion del aguacate.

El analisis de prolina durante el periodo de floracion (Figura 5.10) mostré una
mayor concentracion incrementado en las hojas iluminadas con ausencia de flores que
en las iluminadas con flores. Las hojas sombreadas, por su parte, presentaron valores
similares a las iluminadas sin flores, pero con un pequefio incremento en las que
presentaron flores. Los brotes, en general, presentaron mayores valores de prolina que
las hojas. Los brotes sombreados fueron los Unicos que presentaron una diferencia
estadisticamente significativa en su concentracion de prolina, siendo los brotes

sombreados sin flores los que presentaron la mayor concentraciéon y las con flores la

menor.
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Figura 5.10. Concentracion de prolina en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass’
bajo dos niveles de radiacion (sol y sombra) y con presencia o ausencia de flores. Cada valor es
la media de 4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican = ES. Fecha de
muestreo: abril de 2005.

5.3. Acido Abscisico (ABA)

5.3.1. Evolucion del contenido de ABA en los organos del aguacate

El ABA siguié un patréon muy similar en la mayoria de los d6rganos analizados
(Figura 5.11). Las hojas presentaron los menores valores a lo largo de toda la temporada
de evaluacion, con un pequefio incremento en floraciéon y otro durante el segundo
crecimiento vegetativo, coincidente con la segunda caida fisiologica de frutos. En los
brotes, se observd, también, un incremento durante la floracidon, junto con un

incremento durante la segunda caida fisiologica de frutos (23,13 ug g”' PS), pero de una
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magnitud muy superior a la observada en las hojas (7-8 pug g' PS). El periodo de
maduracion del fruto también se vio acompafiado de un incremento de la concentracion

de ABA en los brotes.

La pulpa y piel presentaron elevados contenidos de ABA, observandose en su
dindmica dos picos: el primero correspondiente al periodo del segundo crecimiento
vegetativo y final de la segunda caida fisiologica de frutos (21,49 ug g' PS), y el
segundo durante la maduracioén del fruto (enero-febrero), siendo este ultimo pico de
mayor magnitud que el primero (24,43 pg g PS). El pedunculo del fruto siguio
exactamente la misma tendencia durante todo el periodo de andlisis, pero con
concentraciones algo menores y con un maximo (13,96 pg g PS) durante la segunda
caida fisioldgica de frutos y segundo crecimiento vegetativo (Figura 5.11). Cabe
destacar que fue la semilla el 6rgano que alcanz6 la mayor concentracion de ABA
(34,09 pg g ) durante la segunda caida fisiologica de frutos. La chalaza sigui6 una
tendencia similar, aunque con concentraciones inferiores (23,95 pg g PS). Ambos
organos presentaron un incremento durante la maduracién del fruto, coincidente con la

ultima fecha de evaluacidon de nuestro estudio.

El analisis del contenido de ABA al final de la primera caida fisioldgica de frutos
(julio), para dos intensidades de floracion y en frutos partenocarpicos (paltines) (Figura
5.12) muestra que su concentracion se incrementd con el aumento de la floracion, tanto
en las hojas como en los brotes. La concentracion de ABA en los paltines durante este
periodo fue similar a la de la MF de las hojas y los brotes. Finalmente, el contenido de
ABA en la pulpa y en la piel disminuy6 con el aumento de la floracion (Figura 5.12). En
el pedinculo del fruto, sin embargo, no existi6 diferencia debida a la intensidad de

floracion.

5.3.2. Efecto del tiempo de permanencia del fruto en el arbol sobre la

concentracion de ABA

La eliminacion del fruto no tuvo un efecto claro sobre la concentracion foliar de
ABA, independientemente de la época en que se efectud. En los brotes, solo hubo

diferencias entre los tratamientos en el momento de la madurez.
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5.3.3. Efecto de la intensidad de floracion sobre los contenidos de ABA

El 4cido abscisico presentd mayores concentraciones en los brotes que en las hojas
(Figura 5.13). En las hojas, la intensidad de floracion provocd diferencias significativas
solo en el periodo comprendido entre la floracion y la segunda brotacion vegetativa. Los
arboles de MF y AF mostraron un moderado incremento de sus concentraciones foliares

de ABA en comparacion con las de BF.

En los brotes la concentracion de ABA se incrementd en el periodo de floracion,
alcanzando su punto maximo hacia el final de la primera caida fisiologica de frutos
(julio), pero sin diferencias significativas atribuibles a la intensidad de floracién.
Durante la segunda brotacion vegetativa, la concentracion de ABA aument6 en los
brotes de los arboles de AF y MF respecto de los de BF. A partir de este periodo, los
arboles de AF presentaron un fuerte incremento en la concentracion de ABA de sus
brotes, llegando a su concentraciéon maxima durante el periodo de maduracion del fruto;

los de las plantas de AF y MF se mantuvieron estables.
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Figura 5.12. Influencia de la intensidad de
floracion y de la ausencia de semilla en el
fruto (partenocarpia) sobre la evolucion de
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media de 4 determinaciones analiticas. Las
indican + ES. La

concentracion de ABA estd expresada

barras verticales

como pg g PS.
157



Capitulo 5. Factores ecofisiologicos relacionados con el estrés y la floracion del aguacate.

30 30
a a a
25 + b a b — T gl 425
b b b -~
%) . %)
o 0 7 {20 &
5 7 5
< 15+t / 115 <
m o
<t <C
> 10} Ay R
0Ll : 0

mar may jul sep nov ene mar may mar may jul sep nov ene mar may

—e—Alta Floracion - --@--- Mediana Floracion ~ —o— Baja Floracion

Figura 5.13. Efecto de la intensidad de floracion sobre la evolucion en la concentracion de
acido abscisico en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la media de
4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de
menor tamafio que los simbolos. La linea discontinua representa la curva de crecimiento del
fruto y los dibujos en la parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo

que presenta el aguacate.

5.3.4. Efecto de la radiacion solar sobre la concentracion de ABA

En las hojas, la concentracion de ABA no mostré diferencias debidas a la radiacion
solar hasta finalizar el primer periodo de crecimiento vegetativo; a partir de éste las
hojas iluminadas incrementaron su concentracion respecto de las sombreadas (Figura
5.14). La concentracion foliar de ABA fue, ademas, inferior a la observada en los
brotes. Durante todo el periodo de estudio, los brotes iluminados presentaron mayores
concentraciones de ABA que los sombreados. A partir del periodo de floracion, se
produjo un incremento de la concentracion de ABA en ambos 6rganos (hojas y brotes),
coincidiendo este incremento con el periodo de caida de frutitos (primera caida natural
de frutos) y el desarrollo de la primera brotacion vegetativa. Iniciada la segunda
brotacion vegetativa, se produjo un segundo incremento de la concentracion de ABA en
los brotes iluminados, llegando asi al periodo de floracion de la segunda temporada con

una concentracion muy superior a la observada durante la primera floracion.

El analisis de ABA durante el periodo de floracion (Figura 5.15) no mostrd una
clara diferencia entre las hojas iluminadas y las sombreadas. Sin embargo, si se aprecio

una diferencia entre las hojas con flores y sin flores, presentando las hojas sombreadas
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sin flores un mayor contenido de ABA. En los brotes, los iluminados con flores
presentaron un nivel casi el doble que el resto de brotes, entre los que no hubo

diferencias significativas.
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Figura 5.14. Influencia de la radiacion solar sobre la concentracion de acido abscisico (ABA)
en hojas y brotes del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la media de 4 determinaciones
analiticas. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de menor tamafio que los
simbolos. La linea punteada representa la curva de crecimiento del fruto y los dibujos en la

parte inferior corresponden a los periodos de crecimiento vegetativo que presenta el aguacate.
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Figura 5.15. Influencia de la radiacion solar y la presencia de flores sobre la concentracion de
acido abscisico en hojas (izquierda) y brotes del aguacate cv. "Hass'. Cada valor es la media de
4 determinaciones analiticas. Las barras verticales indican = ES. Fecha de muestreo: abril de
2005.
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5.4. Estudio de la fluorescencia clorofilica en el aguacate

La eficiencia cudntica maxima del PSII (Fv/Fm) mostrd, tanto en época de
induccién floral como de maduracion del fruto, signos de fotoinhibicion, con valores
menores de Fv/Fm en los brotes iluminados que en los sombreados (Figura 5.16). Esta
disminucién de la Fv/Fm fue significativamente mayor en la segunda medicion (35,1%
mayor en los brotes sombreados) que en la primera medicion (14,6%). Al analizar la
eficiencia fotosintética del PSII (®PSII) (Figura 5.16), la diferencia entre los brotes
iluminados y sombreados en noviembre fue del 5,2% a favor de los sombreados, y no
alcanz6 la significacion estadistica. Sin embargo, durante la maduracion del fruto

(enero) esta diferencia se incremento hasta un 18% entre ambos tipos de brotes.

El efecto de la presencia o ausencia de frutos en la eficiencia fotosintética se
presenta en la Figura 5.17., La eficiencia cudntica maxima del PSII de los brotes sin
fruto fue un 6,3% inferior a la de los brotes con fruto. Para el caso de la eficiencia
fotosintética del PSII, la diferencia por la accion del fruto fue muy escasa aunque
estadisticamente significativa (3%). Por otra parte, el rayado de ramas realizado en
otofo increment? la eficiencia cuantica maxima del PSII en la época de maduracion del
fruto (enero) (Figura 5.18). La eficiencia fotosintética del PSII no fue modificada

significativamente por accion del rayado de ramas (Figura 5.18).
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Figura 5.16. Eficiencia cuantica maxima del PSII (Fv/Fm) y eficiencia fotosintética del PSII en
hojas adaptadas a la luz (®pg)y) del aguacate cv. "Hass' bajo dos niveles de radiacion y en dos
fechas de medicion. Izquierda: 4 de noviembre de 2005 (induccioén floral), Derecha: 25 de enero
de 2006 (maduracion del fruto). Cada valor es la media de 4 mediciones/brote y 4 repeticiones.

Las barras verticales indican + ES.
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Figura 5.17. Eficiencia cuantica maxima del PSII (Fv/Fm) y eficiencia fotosintética del PSII en
hojas adaptadas a la luz (®ps;) de brotes con y sin presencia de fruto del aguacate cv. "Hass'.
Cada valor es la media de 4 mediciones/brote y 4 repeticiones. Las barras verticales indican +

ES. Valores correspondientes a la época de induccion floral (4 de noviembre).

La Figura 5.19 muestra que los brotes de las ramas intactas del aguacate "Hass’
siguen una dinamica estacional de la eficiencia cuantica maxima (Fv/Fm) y de la
eficiencia fotosintética del PSII (®pgy), presentando ambos valores una notable
disminucién en plena floracion (abril), pero recuperando su nivel por completo al cabo
de un mes, periodo en el que tiene lugar la floracién. La Fv/Fm disminuy6 de nuevo con

el desarrollo de la primera brotacion vegetativa, a diferencia de la @pgy;, que se mantuvo

estable.
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Figura 5.18. Eficiencia cuantica maxima del PSII (Fv/Fm) y eficiencia fotosintética del PSII en
hojas adaptadas a la luz (®@pg;) de brotes provenientes de ramas rayadas y sin rayar del aguacate
cv. 'Hass'. Cada valor es la media de 4 mediciones/brote y 4 repeticiones. Las barras verticales
indican + ES. Valores correspondientes a la época de maduracion del fruto (25 de enero). Fecha

de rayado: 4 de noviembre.
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El anillado y el rayado de ramas incrementaron la eficiencia cudntica méaxima
(Fv/Fm) y fotosintética del PSII (®Dpsyy), respecto del control, a los 3 dias de efectuados
(Figura 5.19). Este incremento fue mayor en la ®pgpy que en la Fv/Fm. Posteriormente, y
durante un periodo de 1 mes, aproximadamente, el rayado incrementd la Fv/Fm y la
®pg); hasta valores superiores a los del inicio de la floracion (abril). El anillado sigui6
una pauta similar, pero no logr6 recuperar la Fv/Fm inicial, manteniendo sus valores, la
mayor parte del periodo de estudio, por debajo del control. El anillado de ramas provoco
una reduccion significativa de la @pgyy, respecto del rayado y el control, un mes después

de realizado (Figura 5.19).

La presencia o ausencia de frutos no alter6 los valores de Fv/Fm y Opgy,
independientemente de su ausencia natural (Off) o provocada. Solamente la eliminacién
de las flores y frutitos de los arboles "On" redujo significativamente la Fv/Fm y la ®pgy

respecto de los arboles Off, "On con fruta’ y Control (Figura 5.20).
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Figura 5.19 Evolucién de la eficiencia cuantica maxima del PSII (Fv/Fm) y eficiencia
fotosintética del PSII de las hojas adaptadas a la luz (®psyy) del aguacate cv. ‘Hass' de brotes
procedentes de ramas rayadas, anilladas y control. Cada valor es la media de 4 mediciones/brote
y 4 repeticiones. Las barras verticales indican + ES, y en algunos casos son de menor tamafo

que los simbolos. Fecha de anillado y rayado: 18 de abril.
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Figura 5.20. Influencia de la presencia del fruto sobre la eficiencia cuantica maxima (Fv/Fm) y
fotosintética del PSII (®pg;) en hojas adaptadas a la luz del aguacate cv. "Hass'. Clave de
tratamientos: "Off: arbol sin floracion, "On sin fruta': rama que presentaba floracion y frutos
cuajados, pero que fue eliminada, "On con fruta': rama del mismo arbol que fue desfrutado, pero
a la que se le mantuvo la floracion y frutos, y "Control’: arbol con floracion y frutos cuajados.
Cada valor es la media de 4 mediciones/brote y 4 repeticiones. Las barras verticales indican =+

ES. Fecha de medicion: 10 dias después de eliminados los frutos en T1.

5.5. Efecto de la fecha de rayado sobre el crecimiento vegetativo y reproductivo

Independientemente de la fecha de rayado de ramas, la longitud de los brotes se vio
significativamente reducida por éste. La segunda fecha de rayado (10 de diciembre)
mostré una mayor reduccion de la longitud de los brotes en comparacion al control, asi
como una menor longitud de los entrenudos (Figura 5.21). La primera fecha de rayado
(4 de noviembre), ain cuando redujo significativamente la longitud de los brotes,
mantuvo el largo de los entrenudos. El rayado en cualquiera de las dos fechas redujo

significativamente el nimero de yemas por brote.

Sélo el didmetro polar del fruto fue afectado por el rayado (Figura 5.22). El
diametro ecuatorial, que es la principal medida para categorizar el calibre en muchos
frutos, no presentd diferencias significativas por efecto del rayado de ramas en
cualquiera de las dos fechas. Por otra parte, el anillado de ramas tampoco mostré tener
un efecto significativo sobre el didmetro medio de los frutos (Figura 5.24). Aunque en
la primera fecha de medicion (Figura 5.23a) se aprecié un moderado incremento, un

mes después desaparecio (Figura 5.23b).
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1V. Discusion General

Fisiologia del metabolismo de los carbohidratos en aguacate

El status general de carbohidratos en la planta y su demanda, asi como el consumo
por parte de los sumideros activos, regula el proceso fotosintético. En diferentes
especies frutales se han encontrado evidencias del proceso de autorregulacion de la
actividad fotosintética a través de los carbohidratos. Asi, en condiciones de baja
demanda de carbohidratos, se ejecutan procesos de retroalimentacion negativa de la
fotosintesis, identificindose la baja actividad de la Rubisco (ribulosa 1-5 difosfato
carboxilasa oxigenasa) y la lenta liberacion de fosfato inorganico (Pi) como factores
causantes de la merma en la fijacion de CO, atmosférico debida a la acumulacion de
carbohidratos (Leegood, 1996; Paul y Pellny, 2003). De modo contrario, cuando existe
una alta demanda de carbohidratos, por ejemplo durante el incremento del nimero de
frutos en desarrollo, existe un estimulo de la actividad fotosintética como mecanismo
natural para satisfacerla (Wiinsche et al,, 2000; Quereix et al., 2001; Iglesias et al,
2002; Zhou y Quebedeaux, 2003; Urban et al., 2004). Es mas, Lenz (1986) demostrd en
el manzano que la presencia del fruto constituye en si misma un aumento de la materia
seca acumulada por el arbol en comparacion en con los arboles sin frutos, a pesar de que
¢éstos reducen la superficie foliar, lo que implica una mayor actividad fotosintética

regida por la demanda de los frutos.

El aguacate no es una especie que se pueda calificar como convencional respecto
del metabolismo de los carbohidratos. Dentro de los azlicares solubles encontrados en
este estudio, destacan la presencia de 2 heptosas, la manoheptulosa y el perseitol, y la

hexosa gluc-6-P.

La manoheptulosa y la manoheptulosa-P se pueden sintetizar por medio de la
epimerizacion de la sedoheptulosa-7-P. Alternativamente, la ribosa-5-P puede ser
canalizada hacia la sintesis de heptosas. Se ha visto, ademas, que la gluc-6-P, en
presencia de las enzimas transcetolasas y transaldolasas, puede formar por si sola
heptosas-P a una velocidad relativamente rapida, a pesar de no tener un aceptor como el
gliceraldehido-3-P o la eritrosa-4-P (Datta y Racker, 1961). La presencia de

manoheptulosa-P en hojas de aguacate sugiere que es el precursor directo de la
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manoheptulosa libre en los diferentes tejidos. El aguacatero aparentemente transporta
las heptosas con tanta libertad como las hexosas y sacarosa en otras especies, las cuales
se forman en las hojas. La acumulacion de manoheptulosa libre en los frutos de
aguacate se debe probablemente, a su traslocacion con las hexosas y sacarosa durante la
fructificacion y a la incapacidad de la planta de utilizar a ésta rapidamente como fuente

de energia y de material para la formacion de nuevos tejidos (Nordal y Benson, 1954).

La gluc-6-P, compuesto inicial de la via glicolitica y del ciclo de las pentosas
fosfato, tiene como compuestos intermediarios, en éste ultimo, a la ribosa-5-P y la
xilulosa-5-P. La sedoheptulosa-7-P se puede formar a partir de xilulosa-5-P y ribosa-5-
P, también a partir de fruc-6-P y eritrosa-4-P, o directamente a partir de sedoheptulosa
1,7-bifosfato dentro del ciclo fotosintético de reduccion del carbono o Ciclo de Calvin
(Ribas-Carb6 y Gonzélez-Meler, 2000). Todas estas vias alternativas de produccion de
heptosas y de gluc-6-P explicarian las elevadas concentraciones de manoheptulosa,
gluc-6-P y perseitol que se encontraron en la mayoria de los tejidos analizados. Este
ultimo aztcar, es el derivado poliol proveniente de la manoheptulosa, y por ello tiene

caracteristicas de aztcar de transporte.

En el seguimiento de un brote y su fruto (Capitulo 1), la manoheptulosa en hojas y
brotes mostré6 un incremento gradual hasta que comenzd la primera brotacion y el
desarrollo acelerado del fruto, dos procesos que act@ian como fuertes sumideros que
compiten por fotoasimilados. Durante el periodo estival, la manoheptulosa producida
por las hojas y la presente en otros 6rganos debe ser movilizada hacia la semilla, donde
su concentracion aumenta. Sin embargo, el desarrollo de la segunda brotacion produjo
un descenso generalizado de manoheptulosa en todos los tejidos del fruto, lo que
muestra el fuerte poder sumidero que tiene esta segunda brotacion frente al crecimiento
y desarrollo del fruto. Es interesante destacar que es en este momento cuando culmina la
segunda caida fisioldgica de frutos. El fruto, hasta esta etapa, no parece ser lo
suficientemente fuerte como sumidero frente al activo crecimiento vegetativo que se

produce en los arboles.

Proximo al periodo de madurez del fruto, se produce un descenso en la
concentracion de manoheptulosa en los tejidos del fruto y en los brotes. En este periodo
cercano a la madurez, la chalaza ejerce un control sobre la maduracion del fruto.

Estudios previos han relacionado la madurez del fruto con la degeneracion de este tejido
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(chalaza) (Scora et al., 2002). En nuestro estudio, el comienzo de este proceso coincide
con la disminucion de manoheptulosa observada en los tejidos del fruto. El fruto de
aguacate no madura en el arbol (Bower y Cutting, 1988). Solo cuando el fruto se separa
del arbol y el abastecimiento desde las fuentes, como los brotes, se acaba, puede
iniciarse el proceso de maduracion. Liu ef al. (2002) sefialan que el proceso de
maduracion del aguacate, que involucra el ablandamiento del fruto, produccion de
etileno y el alza respiratoria climatérica, procesos que ocurren solo después de
transcurridos varios dias desde su recoleccion, no se produce hasta que los niveles de
azicares C7 disminuyan hasta un umbral de concentraciéon de 20 mg g”' PF. De hecho,
el efecto de la recoleccion sobre la madurez puede ser reproducido por medio de un
anillado del pedunculo del fruto, provocando de igual forma la maduraciéon en el arbol
asi como la simultdnea disminucion bajo un umbral limite de concentracion de los
azucares C7. La manoheptulosa y perseitol, podrian, de esta forma, jugar un importante
papel como inhibidores de la maduracion con libre movilidad en el floema (Bower y

Cutting, 1988; Liu et al., 2002).

Dentro de este contexto, resulta intrigante que la manoheptulosa sea un potente
inhibidor de las hexoquinasas y, por ello, de los procesos respiratorios glicoliticos
(Board et al., 1995; Leon y Sheen, 2003). En el aguacate, estos efectos de la
manoheptulosa pueden ser necesarios para continuar la exportacion de azicares y la

carga en el floema, para asi sustentar el crecimiento de la fruta y su desarrollo.

Sin embargo, la semilla vuelve a experimentar un incremento significativo de la
concentracion de manoheptulosa durante un periodo de alrededor de un mes, justo en el
momento de la madurez del fruto. Resulta interesante que la disminucidon abrupta que
ocurre posteriormente en la semilla, tras alcanzar el fruto la madurez, se ve acompafiada
de un aumento casi en igual magnitud en el pedunculo del fruto, lo que sugiere un
transporte de manoheptulosa hacia otros 6rganos que en ese momento adquieren una
condicién de mayor poder sumidero, vislumbrandose de esta forma la importancia de
este azticar como metabolito intermediario y azlcar de transporte y de libre movimiento
en la planta. De hecho, esto se ve apoyado por el hecho de que el perseitol, azicar de
transporte en el aguacate, presentd una tendencia similar a la manoheptulosa a lo largo
del estudio, sugiriendo el papel de ambos azlcares en el transporte de carbohidratos, y

explicando, en parte, la elevada proporcion que tienen ambos azicares dentro del total
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de aztcares solubles presentes en esta especie. Tampoco resulta extrafio la estrecha
relacion entre las concentraciones de manoheptulosa y de perseitol, considerando que

este ultimo es la forma poliol derivada de la manoheptulosa.

Por otra parte, también se observa en la figura mencionada un fuerte incremento
del perseitol en la pulpa a partir de la segunda brotacion. Lo mismo sucede con la
manoheptulosa, la glucosa, la sedoheptulosa y la gluc-6-P. Este periodo estaria
seflalando un momento en el cual comienza a producirse una notable acumulacion de

reservas por parte de este tejido.

La necesidad de transformar elementos carbonados en energia para la produccion
de 4cidos grasos es una condicion que comienza antes de la madurez del fruto y
continlia hasta muy avanzado en su desarrollo. En el aguacate, un fruto se considera
maduro cuando ha alcanzado entre un 8% y un 10% de aceite en materia seca para
cultivares de origen guatemalteco o mexicano, y entre un 3 y un 8% para cultivares de
origen antillano (Whiley, 1994). Llegado a este punto, el fruto continia acumulando
lipidos, hasta que en variedades como la "Fuerte’, puede llegar a contenidos de aceite de
un 20% o mas. El cv "Hass' alcanza menores contenidos, pero puede llegar a un 14%-
15% de aceite permaneciendo en el arbol. Es asi que, en este tipo de fruto que acumula

aceites, necesita transformar una elevada cantidad de carbohidratos a lipidos.

La concentracion de glucosa observada en los diferentes tejidos (hojas, brotes y
fruto), en comparacion con el resto de los aztcares, fue de menor importancia (<40 mg
g PS). Destaca el notable cambio que experimenta su concentracion en el pedunculo
una vez que el fruto ha alcanzado la madurez fisiologica. A partir de este periodo, se
aprecio un significativo incremento de casi todos los azlicares encontrados en el fruto,
con la excepcion de la gluc-6-P. Este incremento de azlicares a nivel del pedinculo,
podria estar relacionado con la disminucion, por una parte, del almidon en la semilla
que se observa en este periodo (Figura 1.6), y que puede ser atribuida a una incipiente
hidrolisis de almidon en este periodo de madurez del fruto, previo a la siguiente
floracion. El aumento de los otros azlicares en el pedunculo coincide con un aumento en
todos los azlicares a nivel del brote, pero en mayor magnitud, de sacarosa y de perseitol,
lo que sugiere un cese de la actividad sumidero del fruto ya maduro, y un transporte de
carbohidratos hacia otros sumideros como los brotes que estan preparandose para

florecer en poco tiempo mas.
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El almidoén es una fuente de carbohidratos de reserva en el aguacate (Figura 1.6).
Desde el periodo previo a la floracidn, existe en los brotes una elevada concentracion de
almidon, maxima en pleno invierno, que va declinando gradualmente hasta la segunda
brotacion vegetativa, indicando que su aporte es significativo para el proceso de
floracion y primer crecimiento vegetativo. El crecimiento lineal del fruto ocurre en el
periodo entre las dos brotaciones, por lo que probablemente el almidén de los brotes
constituye un pequeiio aporte en su desarrollo. A partir del segundo periodo de
crecimiento vegetativo, no obstante, los brotes comienzan a acumular nuevamente
almidon, porque deben prepararse para el siguiente ciclo de floracion y brotacion. En el
fruto, por su parte, destaca que la acumulacion de almidéon en la semilla resulta
significativa solo a partir del segundo crecimiento vegetativo coincidiendo con el final
de la etapa lineal de crecimiento del fruto. En ésta el fruto acumula carbohidratos y, por
tanto, su disponibilidad para almacenarlos disminuye; solamente cuando cesa su

crecimiento la acumulacion (almiddn) resulta evidente.

Otro aspecto a destacar es el comportamiento de la sedoheptulosa. Esta presentod
una tendencia practicamente equivalente a la observada para la glucosa, pero con
concentraciones casi el doble, durante todo el periodo de estudio (ver Figuras 1.2 y 1.4).
Como ya se dijo, la sedoheptulosa-7-P es un intermediario en el Ciclo de Calvin. Sin
embargo, también participa en el ciclo de las pentosas fosfatos, produciendo mediante
una reacciéon mediada por una transaldolasa, fruc-6-P. De esta forma, mediante este
paso, puede convertirse progresivamente en gluc-6-P, gluc-1-P, UDP-gluc. El siguiente
paso, seria la formacién de sacarosa fosfato o la utilizacién de la UDP glucosa en la
formacion de paredes celulares. Si el destino fuera exclusivamente la formacion de
sacarosa fosfato, que luego puede originar sacarosa, y finalmente glucosa y fructosa,
estos dos productos finales se acumularian en los tejidos, debido al efecto inhibidor que
posee la manoheptulosa, sobre las hexoquinasas que deben mediar en la utilizacién de
ambos azucares, glucosa y fructosa, en la glicolisis. Por los elevados requerimientos
energéticos que tiene esta especie por la necesidad de producir lipidos, la via de las
pentosas fosfatos es preponderante, deducido ademas por la elevadisima concentracion
de gluc-6-P presente en los tejidos. Por lo tanto, si la relacion entre la sedoheptulosa que
participa en la via de las pentosas y la glucosa, pasa por la formaciéon y posterior
acumulacion de la glucosa y fructosa como productos finales, sus concentraciones en

los tejidos debiera ser muy elevada, situacion que no se observa. Queda sin poderse
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aclarar en este estudio la procedencia de la glucosa analizada cromatograficamente, ya
que puede provenir de la hidrolisis del almidon (ADP-glucosa) o de la hidrélisis de la
sacarosa, o de la existencia de UDP-gluc en la cadena de sintesis de la sacarosa. La
sedoheptulosa producida como intermediario durante el ciclo de las pentosas, podria
estar originando glucosa y fructosa como productos finales, con liberacion de Pi. Sin
embargo, el hecho de que fue imposible separar cromatograficamente la sedoheptulosa
de la fructosa, impide hacer un balance detallado a nivel estequiométrico de las
reacciones involucradas para evaluar el grado de participacion de cada uno de los

azucares.

Se ha sefialado que la manoheptulosa tiene un efecto inhibitorio sobre las
hexoquinasas. Por ello, resulta improbable que el punto de partida de la glicdlisis, la
fruc-6-P, provenga de la fosforilacion de la glucosa o fructosa obtenidas a partir de la
sacarosa, como ocurre en la mayor parte de las plantas conocidas. Sin embargo, la
formacion de hexosas a partir del Ciclo de Calvin en los cloroplastos da paso a la
formacion de triosas-fosfatos y otros intermediarios, los cuales pueden derivar a fruc-6-
P. Ello explicaria la baja concentracion de sacarosa encontrada en los diferentes 6rganos
del aguacate, en particular, considerando la elevada concentracion de azlicares totales
presente en esta especie. Por ello, se puede suponer que la sacarosa, en el aguacate, no
es fundamental en el suministro de energia y metabolitos intermediarios para la sintesis
de otros compuestos. En la Figura 2.4 se aprecia cémo la eliminacion del fruto
incrementa, en cada fecha de desfrute, los contenidos de sacarosa en hojas y brotes,
indicando que al eliminar el fruto cesa su transporte. La disminucidon que se aprecia
hacia finales de otofio se puede relacionar con una disminucion de la capacidad

fotosintética, ya reportada con anterioridad Whiley et al. (1999).

La fruc-6-P es interconvertible con la gluc-6-P a través de la enzima
fosfoglucomutasa. En casi todas las muestras de aguacate, se presentaron cantidades
importantes de este azicar, lo que llevaria a pensar que, por alguna razon, esta especie
utiliza a la gluc-6-P como azlcar clave en la interconexion de sus rutas metabdlicas
tales como formacion de azucares en el ciclo fotosintético de reduccion del carbono

(Ciclo de Calvin), glicolisis, y via de las pentosas fosfatos.

Las Figuras 1.1, 3.1 y 4.1 muestran como la gluc-6-P seria un abastecedor de los

requerimientos energéticos de la segunda brotacion, al disminuir su concentracion tanto
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en hojas como en brotes durante su desarrollo. También destaca como el proceso de
maduracion, y especificamente el climaterio del fruto, eleva las concentraciones de este
azucar en hojas, brotes, pedunculo, e incluso levemente en la pulpa+piel, aun cuando en
este periodo su contenido de azlicares disminuye notoriamente al ser transformados por
diversas rutas a compuestos intermediarios y lipidos. En este periodo de climaterio se
liberan una serie de compuestos producto del catabolismo de diferentes metabolitos
intermediarios, para derivarlos finalmente a la via glicolitica en el proceso de
respiracion. También destaca la elevada concentracion de gluc-6-P en la semilla (Figura
1.1) en el periodo entre brotaciones. La primera brotacion vegetativa estaria sustentando
la acumulacion de este azucar, que es precursor del almidon, en la semilla durante el
periodo de crecimiento acelerado del fruto. La disminucion de la glucosa-6-P en la
semilla en esta ultima fase y el aumento de su concentracion de almidon (Figura 1.6)

ratifican esta idea.

Por otra parte, la intensidad de floracién modifico la concentracion detectada de los

azucares de transporte en las diferentes fechas analizadas (Capitulo 3).

La concentracion de gluc-6-P se observo dependiente de la relacion fuente
sumidero segun las intensidades de floracion (Figura 3.1). Asi, durante la floracion y
primer crecimiento vegetativo, su concentracion fue elevada y disminuyo
progresivamente a medida que se abastecian los requerimientos necesarios para llevar a
cabo estos procesos, y en particular se presentd6 una mayor concentracion foliar en el
tratamiento AF respecto de MF. Pero la segunda brotacion vegetativa, coincidente con
la fecha T3 de desfrute, provocd una disminucién abrupta de su contenido foliar en
estos mismos tratamientos, indicando la dependencia de este evento de los
carbohidratos presentes hasta esta fecha. Luego, estos tratamientos vuelven a comenzar
a acumular gluc-6-P, coincidiendo con los requerimientos que esta presentando la fruta
respecto de su necesidad de abastecerse de una cantidad adecuada de carbohidratos vy,
por otra parte, de tener suficiente energia para poder transformarlos a lipidos en el
proceso de la maduracion del fruto. Si se observa el comportamiento del tratamiento
BF, se ve exactamente la tendencia opuesta, lo que pone de manifiesto como el proceso
de produccidon en esta especie es ciclico, alternante, y que los brotes de BF, sin
presencia de fruta, estarian comenzando la temporada con una brotacion de gran

magnitud y que seria abastecedora neta de energia (fuente), en este de caso gluc-6-P,
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pero que ademas es el mismo comportamiento para la manoheptulosa y el perseitol,
productos directos del Ciclo de Calvin, que estarian siendo metabolizados finalmente a
estos dos azlcares para ser transportados libremente por la planta, para ya sea ser
almacenados o ser utilizados en el mayor sumidero presente, que para este tratamiento
sin frutos corresponde solamente al crecimiento y desarrollo del brote hasta sus

siguientes floracion y brotacion.

La sedoheptulosa (Figura 3.5), aun cuando también es un producto directo del
Ciclo de Calvin, presenta un comportamiento totalmente diferente. En hojas, no existio
una clara diferencia a nivel de intensidades de floracion hasta llegada la segunda
brotacion vegetativa, probablemente debido a que se requiere su rapida transformacion a
otros azlicares mds importantes en el abastecimiento de energia. A partir de este
segundo crecimiento vegetativo, se origin0, sin embargo, un incrementd que alcanzo6 su
punto maximo justo en el momento de madurez del fruto (T5), cuando las
concentraciones fueron mayores en los tratamientos con fruta, siendo la MF la que
presentd la mayor concentracion. Los requerimientos de carbohidratos durante todo el
periodo comprendido entre la floracion y la segunda brotacion (T4), son notablemente
elevados, contemplando tanto los dos periodos de brotacion como también el
crecimiento lineal del fruto, y explica el constante descenso observado en todos los
tratamientos, ya que o florecian abundantemente (AF), o florecian y brotaban (MF), o
brotaban profusamente (BF). Sin embargo fue sélo a partir de la segunda brotacion
cuando los tratamientos con fruta se diferencian del de BF en sus concentraciones
foliares de sedoheptulosa, presentando un incremento y mayores concentraciones de
este azlcar, y que, como ya ha sido reportado por numerosos autores, podria ser
explicado por un efecto “feedback” estimulador de la fotosintesis por la presencia del
fruto. En los brotes, se observd el mismo comportamiento en este azucar, presentando
nuevamente los tratamientos con presencia de fruto, las mayores concentraciones. Cabe
destacar, que la sedoheptulosa coincidi6 nuevamente con el comportamiento de la
glucosa. Podria sugerirse que es a partir de esta fecha en la cual el fruto tendria un
efecto sobre el control de la produccién primaria o directa de fotoasimilados

representados por la sedoheptulosa.

Los frutos partenocarpicos presentaron, en general, menores concentraciones para

la mayoria de los azucares analizados, lo que pone de manifiesto su menor poder
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sumidero frente a los frutos que presentan semilla. Considerando que el orden de
prioridad de la demanda es funcion de la tasa de crecimiento (actividad del sumidero) y
del tamafo del sumidero (nimero de frutos), y que el orden, generalmente, es: semilla >
pulpa de los frutos = apices de brotes y hojas > cambium > raices > tejidos de
almacenamiento (Wolstenholme, 1990), no resulta extrano que los frutos

partenocarpicos presenten menores concentraciones en gran parte de los aztcares.

Nuevamente, y para el caso de intensidades de floracién distintas, la glucosa
(Figura 3.3) mostré una tendencia practicamente idéntica a la sedoheptulosa, por lo que
se mantiene la incognita de su procedencia y su papel metabolico. Por otra parte, la
glucosa presentd tendencias opuestas a la sacarosa (Figura 3.2), lo que podria indicar
que la primera proviene de la hidrélisis de la segunda. Durante la primera brotacion
ninguna de las intensidades de floracion alterd la tendencia al incremento de la sacarosa
foliar, debido probablemente a que dicha brotacion se sostiene, basicamente, por
reservas generadas previamente a la brotacion. Sin embargo, la segunda brotacion, en
particular para aquellos arboles que poseen frutos, presentd una fuerte caida de sacarosa
foliar, compatible con los requerimientos en glucosa del crecimiento vegetativo y de los

frutos.

Resulta de interés el efecto de las diferentes intensidades de floracion sobre la
concentracion de almidon, tanto foliar como de los brotes. Asi, la ausencia de frutos
(BF) permite que sea durante el desarrollo de la segunda brotacién cuando se acumule
gran parte del contenido total de almidon de los brotes, necesario para la siguiente
floracion y brotacion. Destaca la diferencia de almidén en los brotes de los tratamientos
BF y MF previo al momento de floracion, lo que coincide con la mayor presencia de

flores en estos tratamientos en la nueva temporada.

El aumento de la concentracion de manoheptulosa a comienzos de temporada
coincide con tres efectos sumideros que acontecen casi al mismo tiempo, el desarrollo
de la floracion, la primera brotacion y el comienzo del crecimiento lineal del fruto. La
disponibilidad de manoheptulosa en las hojas, asi como en los brotes, se incrementa
significativamente e inclusive alcanza mayores concentraciones en los brotes
comparado a las hojas, lo que sugiere la transformacion de otras formas de azlcares a
¢ésta. Destaca que en el momento de la maduracion del fruto, son los tratamientos que

floreceran con mayor intensidad en la siguiente temporada (BF y MF) los que
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presentaron una mayor concentracion de manoheptulosa foliar. Sin embargo, el
comportamiento en los brotes hace pensar que la manoheptulosa, hasta la fecha T3 de
desfrute, predomina en los tratamientos sin frutos o sumideros que reclaman y
consumen este azucar, pero es a partir de T3 cuando esta tendencia se invierte. El hecho
de que durante la temporada de crecimiento, los tratamientos de AF practicamente no
brotaron, y MF lo hizo de manera moderada, podria explicar esta mayor disponibilidad
de manoheptulosa a partir de que han cesado los fuertes sumideros del crecimiento
lineal de frutos y la segunda brotacion vegetativa, practicamente inexistente o muy baja
en los tratamientos con fruto. De acuerdo con nuestros resultados, la manoheptulosa
esta relacionada con el abastecimiento de carbohidratos en los momentos de fuerte

demanda.

La intensidad de floracion resultd ser un factor determinante en el crecimiento
vegetativo del aguacate. Los parametros de brotacion se vieron fuertemente afectados
por la expresion de la floracion. De hecho, la AF redujo significativamente la brotacion
y el crecimiento vegetativo durante dos afios consecutivos, mientras que la BF y la MF
presentaron brotaciones estables en el tiempo. El gasto energético y el estrés que

implico la AF resultaron en una inhibicion significativa de la brotacion (Figura 3.15).

El calibre de la fruta se vio influido tanto por la luminosidad como por la
intensidad de floracion. Sin embargo, el efecto fue tan solo transitorio, ya que se aprecio
basicamente cuando habia terminado el crecimiento lineal del fruto, momento en el cual
se habia logrado la méxima diferencia entre los frutos con mayor abastecimiento de
agua, fotoasimilados y sustancias minerales, en comparacion con los sombreados. Sin
embargo, como esta especie presenta la peculiaridad de que el fruto mantiene un
crecimiento en division y elongaciéon celular durante todo su desarrollo, atin cuando ya
ha alcanzado el periodo de maduracién, logré compensar con ello las diferencias
producidas por el sombreado. No obstante, la diferencia en tamafo del fruto evidenciada
por las diferentes intensidades de floracioén parece tener un efecto mas definitivo. Asi,
las diferencias significativas de calibre encontradas entre las dos intensidades menores
de floracioén y la AF fueron evidentes hasta practicamente el periodo de madurez del
fruto. Esto concuerda con lo sefialado por Richings et al. (2000), quienes estudiando el

comportamiento del fenotipo de frutos pequefios en aguacate, relacionan la disminucion
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del tamafio con el incremento de la respiracion y un alza en el metabolismo del ABA

tanto en la semilla como en el mesocarpo.

Nuestros resultados evidenciaron un notable incremento en el contenido de ABA
en los brotes fructiferos de los arboles de AF, en comparacion a las otras dos
intensidades de floracion. Estos presentaron los menores tamafios de fruta, lo que senala
al ABA como factor retardador del crecimiento del fruto, tal como han sefialado otros
autores (Richings et al., 2000). El incremento de la concentraciéon de ABA en el fruto se
ha relacionado con un incremento en la concentracion de glucosa, la cual estaria
modulando la expresion de la principal enzima relacionada con el crecimiento del fruto,
la HMGR. Segun Richings et al. (2000), un elevado contenido de ABA y una actividad
disminuida de esta enzima son responsables de la disminucion del tamafio potencial del

fruto.

Cuando se analiza el efecto de la luminosidad (Capitulo 4) sobre la concentracion
de manoheptulosa y perseitol (por ej. Figuras 4.4 y 4.6), destaca que en los periodos
comprendidos entre las dos brotaciones vegetativas, durante el verano, ésta es mayor en
las hojas de los brotes iluminados, pero tras el segundo periodo de crecimiento
vegetativo, y hasta el periodo de floracion, son los brotes sombreados los que poseen
una mayor concentracion de estos azucares de transporte. Se puede sugerir que, durante
el invierno y previo a la floracion, los brotes sombrios serian exportadores netos de
fotoasimilados que irdn destinados a los iluminados, los cuales floreceran en la siguiente
temporada. Una vez desarrollada la primera brotacion, los brotes iluminados pasan a
tener fructificacion, normalmente, y con ello ejercen un fuerte estimulo de la
fotosintesis en sus hojas ya maduras que pasan a ser fuentes de fotoasimilados., para

satisfacer los requerimientos del fuerte sumidero presente en el brote, el fruto.

La segunda brotacion representa, en todos los casos, una fuerte disminucion de los
azucares de transporte, que ya en este periodo tienen dos fuertes sumideros, los frutos en
avanzado estado de desarrollo, pero con elevadas necesidades de energia y poder
reductor (NADPH) para la sintesis de lipidos, y la propia brotacion. Los nuevos brotes
comienzan a presentar menores concentraciones de azucares de transporte que los
sombreados, que siguen siendo exportadores netos. De este modo, este segundo periodo

de crecimiento vegetativo, que ademds coincide con el final de la segunda caida
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fisiologica de frutos, se convierte en un punto clave de regulaciéon del metabolismo de

los carbohidratos en el aguacate.

Por otra parte, debe considerarse que las hojas, con el transcurso del invierno,
pierden eficiencia fotosintética, y en modo mas acusado justo en el momento en que la
demanda de asimilados es critica. Whiley et al. (1992) han sehalado que hasta el final
de la primera brotacion vegetativa (primavera), cuando el fruto ha alcanzado un tamafo
entre 12 y 15 g de peso seco, hay suficiente luz en las condiciones de un dia libre de
nubes como para soportar la fotosintesis exigida por el fruto a sus hojas mas proximas.
Sin embargo, cuando el crecimiento de la brotacion de verano se ha completado
(segunda brotacion vegetativa) la luz en la zona de fructificacion es insuficiente para
soportar la actividad fotosintética exigida por el fruto (Whiley et al., 1988b). En este
estado del desarrollo del fruto, son las hojas de oda la copa las que proveen los

requerimientos de fotoasimilados para el crecimiento del fruto.

Nuevamente, y en relacion a la luz, la sedoheptulosa presentdé un comportamiento
practicamente idéntico a la glucosa. La luminosidad permitié mayores contenidos de
sedoheptulosa en lo brotes en practicamente todo el periodo de evaluacion, respecto de
los brotes sombrios. Se volvid a corroborar la elevada participacidon e importancia que
tiene este azucar, junto a la glucosa, en el periodo previo a la floracioén (T5) y en ésta
misma. Un analisis generalizado del contenido de azucares en las flores evidencio, sin
embargo, que los azlicares de mayor importancia en el tejido floral del aguacate son la
manoheptulosa, perseitol, gluc-6-P y, en menor cuantia, la sedoheptulosa, lo que
confirmaria que los azticares C7 serian, incluso en el tejido floral, predominantes en esta

especie.

Destaca también como la presencia de flores en los brotes iluminados influye en la
concentracion de sus azicares, y en particular en la concentracion de manoheptulosa y
perseitol, que se reduce e incrementa, respectivamente, en los brotes que no tienen
flores. Esto evidencia la conversion de manoheptulosa en perseitol para ser movilizado

hacia los brotes que tienen flores, y que son mayores sumideros.

El almidon también mostr6 una influencia de la luminosidad en sus
concentraciones, siendo los brotes iluminados los que presentaron las mayores
concentraciones, en particular en el periodo invernal y de floracion. Scholefield et al.

(1985) ya habian sefialado que justo antes de la floracion, en primavera, se encuentran
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los valores mas elevados de carbohidratos de reserva (almidén) en las ramas mas
jovenes, mientras que durante el periodo de diferenciacion de las yemas de flor, en
otofo, se encuentran los més bajos. Nuestros resultados evidenciaron, sin embargo, que
los brotes sombrios manifiestan elevadas concentraciones de carbohidratos solubles

(manoheptulosa, perseitol y gluc-6-P) durante este periodo.

El fruto v su influencia inhibitoria de la floracion a lo largo de un ciclo productivo

Se ha sugerido que la influencia que ejerce el fruto sobre la floracién se debe a la
reduccion de la brotacion de verano y otofio, disminuyendo de esta forma el nimero de
nudos y, por esta razon, el nimero de inflorescencias producidas la siguiente primavera.
Estudios previos en aguacate ya habian demostrado un efecto represivo de la carga

frutal sobre el desarrollo de las inflorescencias (Davenport, 1986).

Sin embargo, la posibilidad de que el fruto inhiba la transicion del éapice de
vegetativo a floral no puede ser excluida (Paz-Vega, 1997). Este efecto se atribuye a un
componente hormonal, el cual viene desde los frutos en desarrollo, ejerciendo su efecto
sobre las yemas adyacentes (Golschmidt y Samach, 2004), y consecuentemente, sobre
los meristemos los cuales verian interrumpida su tendencia espontanea a florecer
(Martinez-Fuentes et al., 2004; Goldchmidt y Samach, 2004). Sin embargo, muchos
estudios en arboles frutales han mostrado que las reservas de carbohidratos estdn
relacionadas con la carga frutal y la cosecha, y todo ello con la floracion (Monselise y

Goldschmidt, 1982).

Un aspecto novedoso de nuestro estudio y de gran interés agrondémico es la
determinacion del momento durante el cual el fruto ejerce su accion inhibidora sobre la
floracion. Nuestros resultados demuestran que ésta persiste mientras el fruto permanece
en el arbol, pero es mas intensa durante sus primeras fases de crecimiento (T2). Este
tratamiento (On T2) presenté una mayor intensidad de floracién que el tratamiento de
desfrute On T1. De acuerdo con nuestros resultados, mantener la fruta por un mayor
tiempo en el arbol deberia implicar un mayor efecto inhibitorio sobre la floracién
siguiente, sin embargo, el tratamiento On T1 tuvo una menor floracion. Esta aparente
contradiccion se debe a que el tratamiento de desfrute llevado a cabo en T1 dio lugar a

una floracion incipiente en otono (datos no mostrados), que hizo inviable en esos brotes
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la floracion de primavera. El tratamiento T1 no ha sido considerado en nuestro estudio,
dado el efecto que su anticipada floracion pudiera tener sobre los parametros estudiados,
incluyendo la respuesta en la siguiente floracion. La accion inhibidora del fruto sobre la
floracion siguiente cesa a partir del momento en que completa su crecimiento lineal, y el

desfrute en T4 ya se mostr6 ineficaz.

En general, los altos contenidos foliares de azucares de seis carbonos en TS5
coincide con una elevada demanda de los procesos de floracion y brotacion. El activo
crecimiento vegetativo, que en el aguacate ocurre paralelamente al proceso de floracion,
es altamente demandante en carbohidratos como fuente de energia. El constante
incremento encontrado para la gluc-6-P después de cada tratamiento de desfrute es
consecuencia del cese de la demanda por el fruto y causa del incremento de la

disponibilidad de energia necesaria para lo siguientes procesos de floracion y brotacion.

La elevada proporcion de gluc-6-P encontrada en las hojas y brotes sugiere que los
azucares solubles y reservas serian, a través de vias metabolicas como la de las pentosas
fosfatos, transformados hasta gluc-6-P y de esta forma incluidos en la via glicolitica,
debido a la incapacidad que confiere la presencia de manoheptulosa de fosforilar
directamente la glucosa o la fructosa por las hexoquinasas. Asi, nuestro estudio sugiere
que la gluc-6-P corresponde a un importante grupo de compuestos carboxilicos
intermediarios existentes en el metabolismo de los carbohidratos en el aguacate. La
elevada proporcion de gluc-6-P encontrada hojas y brotes también es coherente con el
incremento de almidon en los brotes de las plantas de BF (Figura 3.7) con tendencia a

elevar su floracion y resalta el papel de las reservas en el proceso.

Estudios previos también han evidenciado que arboles con altas producciones
poseen un escaso desarrollo vegetativo. Inversamente, arboles con bajas producciones
producen un elevado nimero de brotes vegetativos (Salazar-Garcia et.al., 1998). Este
hecho concuerda con el mayor efecto positivo sobre la floracion de los desfrutes
realizados en fechas tempranas post floraciéon. En efecto, ello conlleva un mayor
crecimiento vegetativo en las brotaciones de verano y otofio, debido a una falta de otros
sumideros y la mayor disponibilidad de nutrientes y carbohidratos, como la gluc-6-P,
perseitol y manoheptulosa. Un adecuado crecimiento vegetativo asegura un numero de
yemas suficientes capaces de ser inducidas a flor. Ademas, estos brotes continuaran en

invierno con actividad fotosintética, y de esta forma, la planta es capaz de abastecer de
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carbohidratos al fruto en crecimiento, y almacenar reservas para los siguientes procesos
de floraciéon y brotacién (Liu et al., 2002). Los tratamientos de desfrute mostraron
diferencias en los contenidos de almidén, en particular en la fecha T4. En ella, los
arboles que tuvieron los contenidos mas bajos de almidén en las hojas y los mas altos
contenidos en los brotes mostraron los indices mas altos de floracion en la primavera
siguiente. El éxito del proceso involucrado en la siguiente floracion de la planta
requiere, por tanto, de la acumulacion de almidon en los brotes y el tratamiento T4 se
muestra como la fecha critica para alcanzar adecuados contenidos que sustenten ese

Proceso.

Como ya se ha mencionado, los aztcares C7 representan la forma predominante de
azlcares no estructurales en los tejidos de aguacate, y son no so6lo importantes reservas
de almacenamiento en el arbol, sino que ademds son productos moviles en el floema de
la fijacion primaria de CO,. En nuestro estudio, los azucares predominantes detectados
en los tejidos de aguacate en arboles sujetos a la eliminacion del fruto y sin ella fueron
gluc-6-P, sacarosa, manoheptulosa y perseitol, lo cual sugiere que ambos tipos de
azucares, C6 y C7, son responsables de las contribuciones energéticas requeridas por los
procesos activos y energéticamente demandantes como la brotacion y floracion. Mas
aun, segun Salazar et al. (1998) la expansion del brote floral en primavera es ya visible
en enero, aunque la induccion floral ha ocurrido varios meses antes. De esta forma, los
fotoasimilados inmediatamente fijados y las reservas almacenadas en los brotes podrian
jugar un papel importante en los procesos de induccion y diferenciacion floral, y en el

desarrollo de las paniculas.

El fuerte aumento de los contenidos de azucares C7 en las hojas en los arboles
control (Figura 2.2) indica la elevada capacidad sumidero de los frutos recién cuajados.
Como consecuencia de la presencia del fruto, ocurre un aumento en la actividad
fotosintética en las hojas (Schaffer et al., 1987), y esto se puede ver en el incrementado

contenido de azucares C7 producidos directamente por la fotosintesis de las hojas.

Modificaciones de la relacion fuente-sumidero podrian acarrear una acumulacion
de almidon en los cloroplastos (Herold, 1980). Acumulaciones de almidén como
resultado de una disminucién en la actividad sumidero han sido observadas, por
ejemplo, en arboles desfrutados (Claussen y Lenz, 1983). En nuestro estudio, la

acumulacion de almidon en los tratamientos de desfrute tuvo un maximo de un 34% de
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incremento en comparaciéon con los controles en la fecha TS5 (madurez de la fruta),
similar a lo reportado en citricos (Schaffer et al., 1986). Pero este incremento de la
concentracion no tuvo correlacion con los contenidos de clorofila, y en consecuencia,
con la clorosis gradual observada a través del tiempo hasta la madurez de la fruta. Esta
clorosis observada en los tratamientos de mayor intensidad de floracion y la fuerte
correlacion encontrada entre los contenidos de clorofila y los pardmetros de floracion en
casi todas las fechas, sugiere que la degeneracion de la clorofila estaria relacionada con
la floracién, y descarta que sea un exceso de carbohidratos la causa directa. Stewart y
Wheaton (1967) sugirieron en un estudio con la utilizacién de anillado que este tipo de
clorosis es causada por una deficiencia de nitrégeno a través de los cambios que

produce el anillado sobre el metabolismo del nitrogeno Stewart et al. (1968).

Metabolismo de los compuestos nitrogenados en aguacate

Las hojas y los brotes iluminados presentaron mayores contenidos de amonio solo
en el periodo invernal y previo a la floraciéon. Ademas, los brotes iluminados, en este
mismo periodo, mostraron los mayores contenidos de azlicares (almidon, sacarosa,
glucosa y sedoheptulosa). La luz es la principal sehal que controla la sintesis de la
enzima nitrato reductasa (NR) y de la nitrito reductasa (NiR), relacionadas con la
reduccion del i6n nitrato. Segiin Maldonado et al. (2000), el efecto estimulador de la luz
estd mediado por el fitocromo y a través de productos de la fijacion fotosintética del
CO,. De hecho, la induccién de la transcripcion de los genes de ambas enzimas parece
estar regulada por el balance interno entre azlcares solubles y aminoacidos, lo que
constituye una prueba de que el metabolismo del nitrogeno y del carbono estin
regulados entre si. Aun cuando en nuestro estudio no se analiz6 la actividad de estas
enzimas, los resultados coinciden con lo sefialado por Maldonado et al., (2000), y
sugieren un estimulo de la luz en la reduccion del nitrato, observando como una mayor
concentracion de amonio en este periodo. La luz, a través del contenido en
carbohidratos de las hojas, podria de esta forma estar modulando la expresion de la NR
en aguacate. Este tema merece ser estudiado con mayor profundidad en el futuro,
debido a la importancia que se ha visto tiene el ion NH," durante el periodo de floracion

del aguacate.
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De acuerdo con nuestros resultados, la presencia de flores estuvo asociada siempre
a un mayor contenido de amonio en las hojas, y a un menor contenido en los brotes. De
hecho, el tejido floral tiene un elevado contenido en este i6n (Figura 3.9), lo que
coincide con las concentraciones encontradas en brotes en invierno, previo al momento
de floraciéon. Considerando diferentes intensidades de floracion, también resultd
evidente que una AF presenta un mayor contenido de amonio, especificamente en los
brotes (Figura 1.8). Destaca por ello la elevada demanda que tiene la floracion respecto
del i6n amonio. También destaca la mayor concentracion de amonio detectada en las
hojas y en los brotes que contienen frutos partenocarpicos, aun cuando éstos presentaron
menores cantidades de azlGcares en general. Este comportamiento podria estar
relacionado con la ausencia de semilla y de chalaza, y por ello con una menor demanda
del fruto por amonio, comportamiento que ya se discutié anteriormente. Asi se explica
la acumulacion del i6n amonio tanto en las hojas como en los brotes, sin existir
sumideros fuertes que utilizasen este elemento. Ello queda ratificado por el estimulo en
el contenido de amonio durante el periodo invernal en los brotes a los que se les habia
eliminado el fruto, y estos brotes florecieron mas intensamente. De hecho, todos los
tratamientos de desfrute presentaron mayor contenido de amonio y mayor floracion que

el control.

Los nitratos presentaron un comportamiento opuesto al del amonio. Asi, la
presencia de flores en brotes iluminados estuvo asociada a una disminucion en los
contenidos de nitratos, lo que pone de manifiesto los elevados requerimientos de éstas
en amonio. En general, el contenido de nitratos fue bajo en todos los ensayos y en todos

los 6rganos.

El andlisis de los contenidos de amonio y nitrato en todos los 6rganos de la planta,
evidenci6 una elevada concentracion de amonio en la chalaza de la semilla. Esta fue
decreciendo hasta la segunda brotacion vegetativa, cuando alcanz6 valores de amonio
minimos. Las concentraciones que presenta son superiores a las observadas en muchos
de los organos analizados, y durante el mismo periodo el pedinculo transporta una
elevada concentracion al fruto, sin que ello tenga ningun reflejo en la pulpa o la semilla.
La exigencia de iones amonio especificamente por parte de la chalaza es, por tanto,

evidente.
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La chalaza constituye un sistema vascularizado que permite abastecer de elementos
hormonales, minerales y nutrientes a la semilla y al embrion, por lo que su importancia
para la sobrevivencia de éste es relevante. De hecho, se ha relacionado su integridad y
funcionamiento con el desarrollo normal del fruto y con su grado de madurez. Con su
cambio de color y degeneracion, las conexiones vasculares se pierden y con esto
también se detiene el crecimiento de la semilla (Scora et al., 2002). Nuestros resultados
demuestran como al terminar el crecimiento lineal del fruto, momento que coincide con
las concentraciones mas bajas de amonio en la chalaza, comienza un nuevo incremento
en la concentracion de este i6n, tanto en la chalaza como en hojas y brotes. Al cesar el
crecimiento del fruto, se produce una pequeiia acumulacion de amonio que finaliza

cuando comienza su maduracion, y con ello la degeneracion de este tejido (enero).

El contenido en nitrégeno proteico de hojas y brotes también se vio influido por la
luminosidad en el periodo invernal previo a la floracién y durante el periodo de
floracion. En los brotes, aun cuando su concentracion de nitrogeno proteico fue menor
que en las hojas, resultd més evidente la diferencia entre brotes iluminados y sombrios,
siendo mayor en los iluminados (Figura 4.15). Esto confirma que existe una mayor
demanda de estos compuestos nitrogenados para el desarrollo de la floracion y
brotacidn, eventos que se expresan en mucha mayor magnitud en los brotes iluminados
del arbol, como ya se ha analizado anteriormente. La presencia de flores también
influy6 sobre la concentracion de N-proteico foliar, presentando también los brotes
iluminados un mayor porcentaje con la presencia de flores. Esta diferencia no existe en
las hojas de brotes sombrios y en los brotes completos, con o sin flores, probablemente

debido a la escasa magnitud de floracién que en ellos se observo.

La formacion de compuestos proteicos se realiza mayoritariamente en las hojas,
por lo que la concentracion de N-proteico detectada en los brotes es menor
(practicamente la mitad), y puede ser consecuencia de la existencia y movilizacion de
compuestos proteicos necesarios en el metabolismo, como enzimas y otros compuestos,
presentes en todo tejido vegetal. Con la eliminacion del fruto, sin embargo, se induce
una disminucion del nitrégeno proteico en las hojas y un leve incremento en los brotes
de los tratamientos que indujeron una mayor floracion (Figura 2.10). Esto se confirma
en la Figura 3.11 con diferentes intensidades de floracion, ya que en las hojas, el

tratamiento AF finaliza la primera temporada con concentraciones mucho menores que
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los de MF y BF, que son los que presentan mayor floracion en la temporada siguiente.
El comportamiento de los brotes no debe tenerse e cuenta dada la reducida

concentracion de N-proteico.

Los contenidos de proteinas totales solubles (PTS) en las hojas, medidos en la
fecha TS5, son mayores en los tratamientos que muestran las mayores respuestas de
floracion. Ello sugiere que estos tratamientos tuvieron una mejor expresion de la
brotacion, y especificamente de la constitucion de las hojas. La relacion que ello podria
tener con la floracion siguiente requiere de un estudio adicional, por lo que no puede ser

discutido a partir de nuestros resultados.

Asi como los elementos nitrogenados mostraron una estrecha correlacion con los
parametros de floracion evaluados en los ensayos con eliminacion del fruto, y se
comprobd su significativo requerimiento en la época de floracion, resulté también
evidente una correlacion significativa entre el nitrégeno en sus diferentes fracciones con
los contenidos en clorofilas totales en las hojas, aunque con mayor significacion en el
amonio y el N-proteico. La clorosis gradual observada en los tratamientos responsables
de una mayor intensidad de floraciéon y la fuerte correlacion encontrada entre los
contenidos de clorofila y los pardmetros de floracion en casi todas las fechas, sugiere
que la degradacion de clorofilas podria estar relacionada con la floracion, al mismo
tiempo que descarta que fuera un exceso de carbohidratos la causa directa de la misma,
como ya se analiz6 anteriormente. Stewart y Wheaton (1967) sugieren en un estudio con
la utilizacion de anillado que este tipo de clorosis es causada por una deficiencia de
nitrogeno consecuencia de los cambios que produce el anillado sobre el metabolismo
del nitrogeno Stewart et al. (1968). De acuerdo con ello, nuestros resultados sugieren
que el i6n amonio y el nitrégeno proteico tendrian un papel importante en la floracién

como fuentes de nitrogeno.

La estrecha relacién entre la presencia de flores y frutos y los contenidos en
clorofila, y su efecto sobre las fracciones nitrogenadas se confirma con el hecho de que
entre las tres intensidades de floracion evaluadas en el Capitulo 3, la BF fue la que
presentd los mayores contenidos en clorofilas durante el periodo de la primera
brotacion, seguida por la MF y la AF. Una vez desarrollado plenamente este brote,
comienza la acumulacion de amonio en el brote que florecerd, y cuanto mayor sea esta

acumulacion, mas intensa serd la floracion, como ya se vio anteriormente. Por ello, los
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arboles de BF, que son los que florecieron mds intensamente la primavera siguiente,
presentan una mayor disminucion de clorofilas a partir de la segunda brotacion,

seguidos por la MF.

Factores Ecofisiologicos relacionados con el estrés y la floracién en aguacate

El contenido en clorofila total de las hojas puede ser determinado a través de
analisis quimicos (Inskeep y Bloom, 1985; Moran y Porath, 1979; Moran, 1982) o
mediante procedimientos indirectos no destructivos (Intrigliolo et al., 2000; Duce et al.,
1997; Jifon y Syvertsen, 2002; Roccuzzo et al., 2000) mediante equipos faciles de
utilizar en el campo. Las mediciones SPAD (Soil Plant Analysis Development) han
probado ser una técnica no destructiva eficaz para determinar indirectamente la
concentracion de clorofilas (Jifon et al., 2005, Monje y Bugbee 1992; Yadava, 1986;
Wood et al., 1992). Estas medidas requieren del ajuste para cada situacion de cultivo

(condiciones de crecimiento y anatomia de la hoja).

Por otra parte, se ha sefialado en diversas especies que algunos parametros, directos
e indirectos, usados para determinar los niveles de clorofila estan significativamente
correlacionados con los niveles de nitrogeno foliar (Duce et al., 1997; Calabretta et al.,
2004; Jifon y Syvertsen, 2002; Neilsen et al., 1995; Peterson et al., 1993; Porro et al.,
2001; Roccuzzo et al., 2000; Wood et al., 1992). Monje y Bugbee (1992) y Wood ef al.
(1992), sin embargo, sefialan que los valores de correlacion SPAD-N deben ser
ajustados para cada especie. Nuestro estudio demuestra que las unidades SPAD
presentan una buena correlacion con los contenidos foliares de P y N, lo cual pone a
disposicion de este cultivo una nueva herramienta para el diagnostico nutricional de
elementos de gran importancia en sus requerimientos nutricionales, como lo es el
nitrégeno. Correlaciones significativas entre valores SPAD, niveles de N y otros
nutrientes se han observado en el manzano, la vid (Campbell et al., 1990; Porro et al.,

2001; Singha y Townsend 1989) y en los citricos (Calabretta et al., 2004).

Dentro de algunas técnicas agrondmicas que logran influir en la respuesta

reproductiva del aguacate se encuentran el rayado de ramas.

En el aguacate se han realizado numerosos estudios para evaluar la accion del

rayado de ramas. Por un lado, el anillado en prefloracion aumenta el cuajado y previene
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su caida, llegando a aumentar la produccion notablemente en arboles juveniles del cv.
"Hass' (Kohne, 1992). Acevedo (1994) realiza anillado y doble incision anular en marzo
(HS), en aguacates rebajados del cv. "Hass’, y observa un claro efecto de ambos
tratamientos sobre la induccion o diferenciacion de yemas, aumentando el grado e
intensidad de la floracion, como también el nimero de frutos. Wilhelmy (1995) ensaya
distintas épocas de anillado y doble incision, sobre brotes vigorosos de aguacates ‘'Hass’
rebajados, concluyendo que cuando se realiza en el mes de marzo (HS) aumenta el
porcentaje de diferenciacion de yemas apicales y, con ello, la intensidad de floracion.
Todos los tratamientos realizados en enero, febrero y marzo, adelantaron el inicio de
floracidn, y lograron un aumento considerable del nimero de flores hacia el final de la

floracion.

Aun cuando se tienen estas evidencias, de un efecto promotor de la floracion
inducida por el rayado de ramas, solo se ha estudiado su efecto directo sobre la
acumulacion de carbohidratos. Nuestro estudio evidencid cambios significativos en los
contenidos de clorofila que relaciona una disminucion de ellas hacia el periodo invernal
con una mayor respuesta en la floracion de la temporada siguiente. De hecho, en
nuestros ensayos, los arboles de intensidad de floracion alta (AF) manifestaron una
significativa clorosis en el momento de la floracidon, con caida de hojas, quedando los

arboles evidentemente afectados.

Sin embargo, se deben considerar otros factores. El aguacate es una especie cuyo
origen esta en zonas de bosques subtropicales, y es una especie, por tanto, no adaptada a
fuertes radiaciones, ya que usualmente crece en ambientes mas sombrios. Especies
como esta, cuando se ven sometidas a radiaciones supradptimas, experimentan
fotoinhibicion, o un descenso en su eficiencia fotosintética maxima del PSII (Kitao et
al., 2000). Por otra parte, la fotoinhibicion ha sido asociada a la degradacion de la
clorofila y a una reduccion de la A« (Critchley, 1998; Demming-Adams et al., 1996).
Por ello, un exceso de energia absorbida puede resultar en la destruccion de clorofila,
causando un amarillamiento global en el follaje. A ello debe afiadirse que los arboles
que presentan frutos, la fuerte accion sumidero de éstos estaria ejerciendo un efecto de

feedforward sobre la fotosintesis.

Este efecto, llamado de feedforward, puede ser explicado por una ‘comunicacion’

entre frutos y hojas (en especial las nuevas) basada, probablemente, en sefiales de tipo
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hormonal. Asi, cuantos mas frutitos crecen, las sefiales se amplifican y la actividad de
las hojas proximas al fruto se ve incrementada en respuesta a la demanda. El resultado
es que los frutos contintan creciendo y reclaman mas fotoasimilados, lo que hace que se
siga estimulando la produccion de fotoasimilados y con ello el crecimiento de los frutos.
Es decir, a mayor fuerza sumidero de los frutos, mayor actividad fotosintética, y con
ello mayor conversion en ATP de la energia que llega a las hojas, disminuyendo con
ello el exceso de energia que puede producir los efectos dafiinos de la fotoinhibicion.
Asi se explica que los arboles de AF, que florecen menos en la siguiente floracion, no

presentan clorosis como los BF que floreceran mas intensamente.

Estudios recientes han relacionado a la manoheptulosa y a su aztcar alcohol, el
perseitol, con la proteccion de dafios oxidativos, en particular de proteccidon de enzimas
claves, tales como la HMGR requerida para el crecimiento y desarrollo de los frutos
(Cowan, 2004). Este hecho podria explicar, en parte, las elevadas concentraciones de
estos dos azucares en los tejidos del aguacate, ya que es una especie, que por su
naturaleza de crecimiento en ambientes sombrios, estaria bajo fuertes presiones de
fotoinhibicion en los ambientes bajo los cuales se cultiva agronémicamente. Una vez
mas, resalta la importancia de la manoheptulosa como azicar modulador en la fisiologia

de esta especie.

Resulta interesante los resultados presentados por Griffin et al. (2004) donde
relaciona la presencia de manoheptulosa con la adaptacion a elevados niveles de
radiacion en el taxa //lium L. Los autores plantean la hipdtesis de que la manoheptulosa,
al provenir por isomerizacion de la sedoheptulosa 1,7 bifosfato, y ésta a su vez de los
intermediarios del ciclo de reduccién del carbono (Ciclo de Calvin), seria un competidor
que actuaria como sumidero interfiriendo con el adecuado reciclaje de la ribulosa 1,5
bifosfato. Este tema en aguacate es un campo que debiera ser estudiado con mayor

profundidad en el futuro.

La sintesis de Prolina (Pro) ha sido propuesta como un mecanismo no enzimatico
para eliminar radicales OH-y servir como sumidero de energia para regular el potencial
redox (Hare y Cress, 1997). En nuestro estudio, las mayores concentraciones de prolina
en brotes se observaron en la época de floraciéon y durante el primer crecimiento
vegetativo, que coincide con la primera caida fisioldgica de frutitos, y en la pulpa, en el

periodo justo antes de alcanzar la madurez el fruto. Considerando que durante la
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floracion existe un elevado metabolismo y consumo de carbohidratos, para producir la
gran cantidad de tejido floral que se expresa en ese periodo, y que, ademas, este tejido
es una fuente inmensa de pérdida de agua, es posible que se produzcan situaciones de
estrés para la planta que deriven en un aumento en los niveles de prolina. Por otra parte,
el hecho de que el comienzo de la primera brotacion vegetativa, que es altamente
demandante no so6lo de reservas, sino también de agua y minerales, coincida con otros
dos eventos que son fuertes sumideros de estos recursos, como lo son la floraciéon (que
al ser prolongada, continia cuando los brotes comienzan a crecer en cada panicula) y
con el crecimiento lineal de los frutos que ya han cuajado, indica que éste debe ser un
momento critico que puede desencadenar un proceso de estrés hidrico, ya que existen
muchas estructuras altamente demandantes de agua. El incremento de prolina observado
justo antes de la madurez del fruto, podria estar relacionada, también, con un papel
promotor de la sintesis de ABA y, a través de éste, con la ruta biosintética del etileno,

hormona que controla los procesos de maduracion y senescencia del fruto.

Los brotes de los tratamientos en los que se elimino el fruto presentaron los
mayores contenidos de prolina en invierno. Esto sugiere que la eliminacion del fruto,
durante estas fechas, entre la floracion y el final de la segunda caida filoldgica de frutos,
en las que existen temperaturas suficientemente altas y significativos puntos de
crecimiento y desarrollo como para inducir un elevado requerimiento hidrico, pudo
producir el cierre estomdtico, causando de esta forma un estrés hidrico, y con ello, la
acumulaciéon de prolina. Las intensidades de floracion mas altas se observaron en los
tratamientos con los menores contenidos de prolina en las hojas y los mayores
contenidos de prolina en los brotes. Es mas, la concentracion de prolina el segundo afio
fue significativamente mas baja en los brotes (Figura 5.4), lo que se corresponde con la
menor floracidon en la primavera siguiente, tipica de una especie alternante como lo es el
aguacate. Ademas, se encontré una correlacion significativa entre la concentracion de
prolina en los brotes en la fecha T3 y la intensidad de floracion, lo que abre una puerta

para el estudio de la floracién como respuesta a los estreses.

Aun cuando la floracion si coincidido con un aumento en los niveles de ABA, al
igual que se observd con los de prolina, su accion debe relacionarse con la abscision de
estructuras florales que ocurre en dicho periodo. Los aguacateros producen muchisimas

mas flores de las que pueden cuajar, por lo que la planta ajusta el numero de frutos en
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desarrollo a los que puede nutrir, produciéndose una abscision temprana de flores y
frutitos recién cuajados. Mas tarde, la concentracion de ABA se incrementa
notoriamente durante el periodo del segundo crecimiento vegetativo y durante el
periodo denominado T3 en esta Tesis. Este momento coincide con el final de la segunda
caida fisioldgica de frutos, por lo que el incremento de ABA antecede, de nuevo, al
proceso de abscision de frutos. Posteriormente, el siguiente incremento de las
concentraciones de ABA es coincidente con el proceso de maduracion del fruto, lo que
resulta 16gico dado que el ABA vy el etileno comparten la misma ruta de biosintesis.
Ademas, los resultados obtenidos (véase Figura 5.12) muestran como el tratamiento con
mayor cantidad de frutos (AF) presentd la mayor concentracion de ABA en las hojas y
los brotes en el periodo de la primera caida fisioldégica de frutos, lo que pone de
manifiesto el efecto que tiene el nimero de frutos sobre su propia abscision, es decir,

sobre el ajuste de carga frutal antes mencionada.

En los casos en los que existe disfuncion del aparato fotosintético, y nuestro
estudio detecta indicios de fotoinhibicion del aguacate, el incremento en la
concentracion de Pro puede jugar un papel importante previniendo a las membranas de
un mayor dafio oxidativo y preservando su integridad (Van Rensburg et al., 1993), asi
como reduciendo el desbalance entre la luz absorbida por los fotosistemas y la utilizada
en el transporte electronico entre fotosistemas (Hare y Cress, 1997). La participacion,
por tanto, de la Pro en los mecanismos de fotoproteccion de esta especie no puede

descartarse.

Al ABA también se le ha concedido un papel inductor de la fotoproteccion. Niveles
elevados de esta hormona inducen un incremento del contenido de Car, de la actividad
del ciclo de las Xantofilas (Ivanov et al., 1995; Herde et al., 1999) y de la actividad de
las enzimas responsables de eliminar las ROS (Hung y Kao, 2003). El efecto que los
niveles de radiacion tuvieron sobre los contenidos de ABA sostienen el papel de
fotoproteccion sefialado para éste, en vista de que los brotes iluminados mostraron
practicamente en todo el periodo de evaluaciéon una concentracion significativamente
superior a la de los sombreados (Figura 5.14). Mas atn, en los brotes iluminados con
presencia de flores, esta concentracion fue notablemente superior a la de los mismos
iluminados pero sin flores, lo que podria indicar, ademds, un efecto, en conjunto, de

estrés (ya descrito para el periodo de floracion) y de fotoproteccion contra el exceso de
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luminosidad en los brotes iluminados, comparado con los brotes sombreados, con y sin

flores.

La eficiencia fotosintética durante el desarrollo del fruto ha sido estudiada a través
del andlisis de fluorescencia clorofilica del fotosistema II (PSII). Esta técnica puede ser
utilizada para la estimacion rapida y no destructiva de la eficiencia cudntica del PSII en
las hojas (Genty et al., 1989), la cual se ha relacionado con la asimilacion de CO,
(Genty et al., 1989; 1990; Cornic y Ghashghaie, 1991; Siebke et al., 1997). Ademas, la

disminucién de la Fv/Fm permite identificar la existencia de fotoinhibicion.

Los brotes iluminados presentaron, en ambas mediciones realizadas en invierno,
valores de Fv/Fm disminuidos significativamente, y esta disminucion fue mayor entre
una medicion y la otra, lo que indica un efecto de la radiacién y posiblemente del frio
sobre la integridad del PSII en aguacate. Se han demostrado dafios por fotooxidacion en
aguacates sometidos a temperaturas bajas pero no congelantes y elevadas radiaciones
(Taylor y Rowley, 1971; Powles, 1984; Robinson, 1993). Por otra parte, la presencia del
fruto también demostr6 tener un efecto significativo sobre la eficiencia fotosintética de
la planta. Asi, los brotes con fruto presentaron siempre una mayor eficiencia cuantica
maxima (Fv/Fm) y una mayor eficiencia cuantica del PSII (®PSII) que los sin fruto, lo
que sugiere que en las hojas se ejercen mecanismos de retroalimentacion positiva
(feedforward) de la fotosintesis que se presentan cuando la demanda por fotoasimilados
se incrementa, por ejemplo por la presencia del fruto, tal como se ha demostrado (Lenz
y Kuntzel, 1974; Monselise y Lenz, 1980; Layne y Flore, 1995; Quereix et al., 2001;
Tartachnyk y Blanke, 2004). También, la presencia del fruto estaria actuando como
fotoproteccion al aumentar el consumo de energia producida por el PSII y, por ello,
disminuyendo el exceso de energia que puede estar siendo absorbida por los complejos
antena, que de otra forma derivarian en dafos fotooxidativos y de fotoinhibicion. El
mecanismo de feedforward puede ser inducido por un incremento de la tasa de consumo
de azucares por parte de sumideros activos, liberando el Pi al citosol de las células de
las hojas, promoviendo la fotofosforilacion e incrementando la fijacion de CO; a triosa-
P por la Rubisco (Leegood, 1996; Paul y Pellny, 2003). Se ha sugerido que no se puede
mantener una tasa fotosintética maxima solamente via sintesis estromatica de almidon,
y por tanto, el aporte de Pi al cloroplasto es dependiente de la liberacion de Pi a partir de

la sintesis de otros compuestos como por ejemplo la sacarosa (Foyer y Galtier, 1996).
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Como consecuencia, el grado de modulacion de la fotosintesis es dependiente de la
naturaleza del carbohidrato finalmente sintetizado. Asi, en las especies en las que la
sacarosa es el principal azlicar de reserva, las hojas muestran menores niveles de
inhibicion de la fijacion de CO, que en aquellas en las que se acumula almidén
(Goldschmidt y Huber, 1992). En el aguacate, el metabolismo de los carbohidratos es
totalmente diferente al del comun de las especies frutales, en las que la sacarosa y el
almidon son las principales fuentes de transporte y almacenamiento, respectivamente,
de los carbohidratos. En el aguacate, los azucares de mayor relevancia, como se ha visto
ya en los resultados, fueron la gluc-6-P, la manoheptulosa y el perseitol. Como la
glicolisis se ve fuertemente inhibida por la presencia de manoheptulosa, es probable que
la via de entrada de las hexosas-P a la glicolisis sea a través de la gluc-6-P, pero no
directamente sino a través de los intermediarios que genera en la via de las pentosas
fosfato, la fruc-6-P y el gliceraldehido-3-P. La dindmica de la liberacion de Pi en este
tipo de metabolismo, es un aspecto aun no claro y que debiera estudiarse con mas

detalle.

El rayado, no modifico la ®PSII pero si la Fv/Fm, lo que sugiere que esta técnica
indujo un dafio de fotoinhibicion, que suele relacionarse con una disminucion en la
Fv/Fm (Maxwell y Johnson, 2000; Griffin et al., 2004; Kitao et al., 2000; Rivas, 2007).
Ademas, en el aguacate la fotoinhibicidon suele estar asociada a bajas temperaturas
invernales (Taylor y Rowley, 1971; Powles, 1984; Robinson, 1993; Whiley, 1994), por
lo que no resulta extrafio que el rayado realizado en noviembre, y que cicatriz6 en pleno
periodo invernal, pueda haber favorecido un malfuncionamiento del PSII y, con ello,

producido dafios por fotoinhibicion.

Por otra parte, al comparar dos técnicas como el rayado y el anillado, pero
realizadas en primavera, se vio como en una primera etapa, los valores de Fv/Fm
disminuyeron notablemente después de realizado el tratamiento, en prefloracion. Sin
embargo, un mes después de los tratamientos, los tratamientos que presentaron una

mayor Fv/Fm fueron el rayado y luego el control.

El efecto del rayado aumentando el cuajado de frutos en el aguacate (Rowlands,
1994), puede estar relacionado con la acumulacién de carbohidratos que se produce por
efecto del mimo. Si se considera que en este periodo se esta produciendo la primera

caida fisiologica de frutitos, que se corresponde a un periodo de fuerte demanda y
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competencia por fotoasimilados, este aumento en fotoasimilados resulta de gran
importancia para la sobrevivencia de un mayor nimero de frutitos (Wallerstein et al.,
1974; Mataa et al., 1998; Rivas et al., 2006). Esta interpretacion, ademads, es coherente
con la autorregulacion del arbol ajustando el nimero de frutos a los que puede nutrir,
como se ha dicho mas arriba, ya que ésta solo puede tener una razén nutricional. Sin
embargo, no parece existir un mecanismo de feedforward o retroalimentacion positiva
de la fotosintesis que se presentan cuando la demanda por fotoasimilados se incrementa,
tal como se ha demostrado en otros casos (Lenz y Kuntzel, 1974; Monselise y Lenz,

1980; Layne y Flore, 1995; Quereix et al., 2001; Tartachnyk y Blanke, 2004).

Pero el efecto del rayado también se ha relacionado con cambios en el contenido
hormonal en la planta (Goren et al., 1971; Wallerstein et al., 1973; Dann et al., 1985;
Cutting y Lyne, 1993; Talon et al, 2000). Este se explica a través de un control
hormonal de la fotosintesis ejercida por los frutitos en desarrollo, ya que las
aplicaciones de giberelinas (GAs) se han sefialado como promotores de la actividad
fotosintética a través del estimulo de la fijaciéon de CO; por la Rubisco (Yuan y Xu,
2001). Ademas, en arboles rayados, se ha observado un incremento en los niveles de
GAs (Mehouachi ef al., 2000), lo que refuerza la idea del control positivo de la
fotosintesis mediado por dichas sustancias. Ademas, el papel de las GAs en el proceso
se ha relacionado con la capacidad sumidero que confieren al ovario para que éste

reclame metabolitos, y sobre todo carbohidratos.

Sin embargo, una mayor demanda de fotoasimilados de los frutitos favorecida por
un tratamiento de rayado puede implicar una menor disponibilidad para el crecimiento
de los brotes. Nuestros resultados demuestran un efecto negativo del rayado sobre el
desarrollo de los brotes en longitud, asi como en el nimero de yemas. La disponibilidad
de reservas para su desarrollo, cuando aun no habia finalizado, puede haber disminuido,
por un efecto de competencia con los frutos que aumentan su capacidad sumidero por
efecto del rayado. El rayado en la primera fecha (noviembre) resulté en un incremento
del diametro polar del fruto, sin embargo, en la segunda fecha dio lugar a una
disminucién del didmetro, lo que puede deberse a un tardio y mas prolongado proceso

de cicatrizacion, y con ello, de debilitamiento para la planta (Figura 5.22).

En primavera, el anillado de ramas es una herramienta demasiado severa para el

aguacate. En efecto, en esta época disminuye progresivamente la Fv/Fm, evidenciando
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un dafio en la integridad del aparato fotosintético. Los valores de ®PSII no se vieron
modificados por ninguno de los tratamientos, coincidiendo con lo ya visto para el
rayado en otofio. Alun cuando este tratamiento de anillado produjo un incremento del
diametro ecuatorial del fruto maduro, 6 meses después del tratamiento, con el transcurso
del tiempo esta diferencia se perdid, debido probablemente al hecho de que el fruto del
aguacate presenta un comportamiento algo inusual, ya que el crecimiento del mesocarpo
por division y expansion celular continua hasta llegada la madurez del fruto (Cowan et
al., 1997), existiendo un crecimiento compensatorio que logra minimizar el efecto

inicial sobre el crecimiento de los frutos.

Por otra parte, los tratamientos de eliminacion del fruto provocaron, como
respuesta a corto plazo, una disminuciéon de ambos parametros, Fv/Fm y ®PSII,
respecto de los arboles con fruto y el control. Ello pone de manifiesto un efecto directo
de estrés hidrico inducido por la realizacion del desfrute, como ya se vio al estudiar la

prolina.
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e El periodo durante el cual el fruto de aguacate ejerce su influencia inhibidora de la
siguiente floracion corresponde desde la floracion hasta finalizada la segunda caida
fisioldgica de frutos (T3), que es coincidente con el periodo de la segunda brotacion
vegetativa y donde ha comenzado a cesar el crecimiento lineal del fruto.

e Los carbohidratos que presentaron mayor relevancia en las épocas y eventos
fenoldgicos analizados fueron la gluc-6-P, la manoheptulosa y el perseitol. La gluc-
6-P estuvo relacionada con el abastecimiento de energia en los periodos de fuerte
demanda. La manoheptulosa fue un azicar clave en relacion con la disponibilidad y
transporte de reservas para los eventos fenoldgicos de mayor relevancia en el
aguacate.

e El comportamiento de los azucares resultdé modificado, tanto por los niveles de
radiacion, como por las intensidades de floracion. En general, la luminosidad y la
ausencia de frutos favorecio la acumulacion de azucares solubles y de almidon.

e La semilla fue un fuerte sumidero durante el periodo entre la primera y la segunda
brotacion vegetativa, acumulando la mayor parte de su almidén en este periodo. En
el periodo posterior a la segunda brotacion, los tejidos del fruto, en general, ejercen
una significativa fuerza sumidero produciéndose una fuerte acumulacion de
carbohidratos solubles.

e El periodo de floracion y primer crecimiento vegetativo se mostrd dependiente de
los azucares solubles y almidon acumulados durante el periodo a partir de la
segunda brotacion de la temporada anterior. La segunda brotacion vegetativa, que
coincide con la fecha de desfrute T3, mostrd ser dependiente de los fotoasimilados
generados y disponibles durante al crecimiento lineal del fruto.

e La Floracion fue un fuerte sumidero de compuestos nitrogenados, en particular de
amonio, y la intensidad de floracion se vio significativamente correlacionada con los
contenidos de clorofilas, desarrollandose clorosis en los tratamientos con mayor
floracion. Las diferentes intensidades de floracion influyeron significativamente en
la brotacion y renovacion de brotes para la siguiente floracion. La ausencia de fruto
permitid una mejor brotaciéon y acumulacion de reservas para sostener la siguiente

floracion.
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e La madurez del fruto se relacion6 con disminuciones en los niveles de varios
azcares en sus tejidos, en particular de manoheptulosa y perseitol. Estos dos
azlcares mostraron tener libre movilidad en los tejidos del aguacate.

e Los factores ecofisiologicos de estrés analizados evidenciaron tener un efecto
significativo sobre la floracion y la presencia del fruto. La fluorescencia clorofilica,
concentracion de prolina y de 4cido abscisico (ABA) se relacionaron con la
presencia o ausencia de floracion y con la presencia o ausencia de frutos.

e El rayado de ramas, por otra parte, modifico la productividad fotosintética maxima
del PSII (Fv/Fm), induciendo fotoinhibicion. La luminosidad también produjo un
efecto significativo en los parametros de fluorescencia clorofilica, evidenciando la

ocurrencia de fotoinhibicion en esta especie.
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