Proceso FisioLocico pe LA Cuaja N CiTRICOS

INTRODUCCION

En los citricos, el mecanismo que regula la
cuaja (transicion de ovario a fruto) depen-
de de varios factores, entre los cuales
podemos citar la regulacién: genética,
ambiental, metabdlica, y fitohormonal.
Excluyendo los dos primeros factores, se
abordara en este articulo, la interaccion
entrela requlacion metabdlica, a través de
la disponibilidad de carbohidratos (azuca-
res), y fitohormonal, siendo este Gltimo
proceso un control multihormonal jerar-
quizado. Hoy se sabe que, posteriormen-
te a la activacion del desarrollo del fruto
por parte de las fitohormonas, la continui-
dad de su desarrollo estara, en gran medi-
da, determinada por la disponibilidad de
carbohidratos.

Dado el alto nimero de flores que gene-
ralmente, producen los citricos, provoca
que el periodo inicial del desarrollo de los

B Froura 1. RAMA DE LA VAR, FORTUNA, DONDE SE OBSERVA UNA EXCESIVA
FLORACION PROVOCANDO UN ALTO GRADO DE COMPETENCIA DURANTE LA CUAJA,

frutos (desde la caida de pétalos) sea un
proceso altamente competitivo. Los pri-
meros en caer seran aquellos ovarios que
no sean capaces de mantener un elevado
ritmo de crecimiento (Figura 1).

El crecimiento de los frutos citricos se

caracteriza por presentar una curva del

tipo simple sigmoidea, donde se distin-
guen tres fases:

- Fase |, que se caracteriza por un lento
crecimiento y una activa division celular.
Este periodo va desde la antesis hasta la
caida de diciembre (alrededor de 6 a 9
semanas).

- Fase I, periodo de un rdpido crecimien-
to celular debido al aumento del tamarno
delas células y a la acumulacién de jugo.
Este periodo cambia bastante de una
variedad a otra.

- Fase 111, periodo de maduracién durante
el cual disminuye el ritmo de crecimien-
to y comienza la maduracién del fruto.
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La caida de frutos ocurre en determinadas
épocas del crecimiento, sin embargo, es
durante la fase | donde ocurre la mayor
abscision. La primera caida ocurre al inicio
de esta fase inmediatamente después de
la caida de pétalos, siendo la zona de
abscision, el pedinculo que los une al
brote. En tanto que la sequnda caida
ocurre al final de lafase I, donde la zona de
abscisién se produce en la unién con el
caliz (Figura 2).

NIVELES FITOHORMONALES EN EL FRUTO

Actualmente existen bastantes evidencias
que han logrado, en parte, aclarar la
interaccion ya sea positiva o negativa,
entre diversas fitohormonas y la cuaja de
los frutos citricos. Los promotores del de-
sarrollo serian las auxinas, giberelinas
(GAs), poliaminas (PAs) y citoquininas
(CKs), y en el otro caso se encontrarian los

B Ficura 2. FRUTOS DE LIMONEROS PROVENIENTES? DE LA CAIDA POSTCUAJA
(FRUTOS DE LA DERECHA, CON PEDUNCULO) ¥ DE LA CAIDA DE DICIEMBRE

(FRUTOS DE LA [ZQUIERDA, SIN PEDUNCULD).
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inhibidores del desarrollo, acido abscisi-
co (ABA), etileno y probablemente
jazmonato. Diversos estudios confirman
que la relacién entre promotores e
inhibidores seria, en cierta medida, deter-
minante en la abscision del fruto.

A) Promotores del desarrollo

1) Citoguininas (CKs)

Se han identificado en ovarios de citricos,
las siguientes citoquininas: zeatina, ribosil
zeatina e isopenteniladenina. En la mayo-
ria de las variedades se ha encontrado
principalmente zeatina, excepto en ova-
rios de la variedad Salustiana donde la que
predomina es isopenteniladenina. La ac-
tividad de estas citoquininas alcanza un
maximo en los ovarios al momento de la
antesis y posteriormente disminuye
drasticamente. Es probable que la
biosintesis de estas fitohormonas ocurra
en las paredes del ovario, aunque no se
descarta la posibilidad de que sean
traslocadas desde las raices, via xilema. En
Espana, la variedad Navelate presenta un
bajo cuajado de frutos, lo cual se ha aso-
ciado al bajo nivel de citoquinas presentes
enelovario. Sinembargo, pulverizaciones
al arbol con soluciones de citoquininas
(kinetina o benciladenina), han dado re-
sultados muy variables (Primo-Millo 1994).
Una posible explicacion a este comporta-
miento seria que, estas fitohormonas solo
ejercerian su accion al inicio del desarrollo
del ovario, retrasando la caida postcuaja,
pero no controlarian el posterior desarro-
llo del fruto, Variedades de mandarino
que presentan altos niveles de citoquininas
en el ovario, muestran diferentes capaci-
dades de cuaja. Por tanto, aun falta inves-
tigar mas sobre la participacién de estas
fitohormonas en la cuaja de frutos citricos.

2) Auxinas

Se ha determinado que la méaxima con-
centracion de auxinas, en el ovario, ocurre
posterior a la caida de pétalos. Mas tarde,
estos niveles decaen rapidamente con el
desarrollo del fruto, lo cual coincide con
un aumento de la IAAld-oxidasa, enzima
encargada de la degradacion del acido
indol-3-acético (IAA) auxina activa, a oxIAA
forma desactivada de la auxina. Sin em-
bargo, la aplicacion de ciertas auxinas
sintéticas como el 3,5,6-TPA en los dlti-
mos dias de la caida de diciembre, vale
decir para un diametro de frutoentre 15 y
20 mm para Clementinas y “Fortuna”,
entre 20 y 25 mm para “Satsuma” y
"Nova”, y entre 25 y 30 mm para naranjas
en general, han mostrado un buen efecto
sobre el crecimiento del fruto, debido
principalmente a un aumento en el peso

seco de las vesiculas que acumularon
mayor cantidad de materia seca en sus
células (Agusti 1999). Adicionalmente a
este efecto, los tratamientos al inicio de la
cuaja con auxinas provocan un aumento
en el diametro del pedinculo, a través de
un mayor niimero y tamano de las células
de los haces vasculares. Este aumento, en
los haces vasculares, provocaria un mayor
flujo de carbohidratos hacia las células en
division del fruto, favoreciendo de este
modo su desarrollo.

3) Giberelinas (GAs)

Los niveles de GA, (principal giberelina
activa en frutos citricos) son elevados en el
momento de la antesis. Este aumento,
momentaneo, en los niveles de esta gibere-
lina como asi mismo los de GA,, y GA
(precursoras de GA,) estan relacionados
con un aumento de la cuaja (Talén et al
2001). Las maximas concentraciones de
GA, se encuentran en 6vulos y/o en pare-
des del ovario, zonas donde se biosintetiza.
Los tratamientos con GA, (entre 5y 15
ppm dependiendo de la variedad) 15a 20
dias después de plena antesis, mejoran la
cuaja y reducen la abscision de frutos en
determinadas variedades, siempre y cuan-
do el drbol presente una floracién pobre,
sin embargo, en variedades que fructifican
normalmente, una aplicacién de acido gibe-
rélico puede originar un exceso de cuajalo
cual se traducira en un menor calibre de
fruta y un posible afierismo al afio siguiente.

Se ha demostrado la interaccién entre
giberelinas y auxinas (Ross et al 2002;
Wolbang y Ross 2001) en el alargamiento
de los entrenudos de diferentes especies
donde las auxinas podrian estar promo-
viendo la biosintesis de giberelinas a tra-
vés de la activacién y/o represién de los
genes que codifican para dioxigenasas,
especificamente las enzimas GA 20-
oxidasa, GA 3-oxidasa y GA 2-oxidasa (ver
Aconex N° 78). Durante el desarrollo tem-
prano del fruto de arveja (planta modelo
utilizada en biologia molecular) las auxinas
y, especificamente, el acido 4-cloroindol-
3-acético (4-Cl-IAA) promueve la sintesis
de giberelinas mediante la activacion de
una GA 20-oxidasa y de esta forma, el
crecimiento del fruto (con y sin semillas),
estimulando el desarrollo del pericarpo
(Ngo et al 2002; Ozga et al 2002). Sin
embargo, otros autores postulan que las
auxinas, promoverian el crecimiento, mas
bien modulando la respuesta a las
giberelinas y no su sintesis (Fu y Harberd
2003).

Todo estos antecedentes, permiten pen-
sar que el desarrollo inicial de los frutos
citricos puede, perfectamente, sequir un
modelo similar, dada su alta respuesta a
las aplicaciones ex6genas tanto de auxinas
como de giberelinas, durante el final dela
fase | de crecimiento.

Adicionalmente a estos resultados, existe
la hipdtesis de que, de alguna forma, las

W Frcura 3. ESQUEMA TEORICO DEL FUNCIONAMIENTO DE LOS PROMOTORES DEL DESARROLLO DEL FRUTO DE
CITRICO Y SU POSIBLE RELACION CON LOS AZUCARES. LAS AUXINAS MOTIVARIAN LA SINTESIS DE GIBERELINAS YA SEA
EN EL OVULO (PARTENOCARPICO © FECUNDADO) ¥/0 EN EL OVARIO, Y ESTAS A SU VEZ PERMITIRIAN LA SINTESIS DE
AZUCARES Y AMINO ACIDOS (AA) A PARTIR DE SACAROSA (PRINCIPAL CARBOHIDRATO DE TRANSPORTE EN CITRICOS).
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giberelinas activas estarian promoviendo
la degradacion de sacarosa a az(icares mas
simples y amino écidos, los cuales son re-
queridos por el fruto en desarrollo para sus
diferentes procesos fisiolégicos (Figura 3).

4) Poliaminas (PAs)

Estas fitohormonas han sido asociadas con
el crecimiento, principalmente, de frutos
partenocdrpicos. La aplicacién exégena
de GAs provoca un incremento en la acti-
vidad enzimatica de la Ornitina
descarboxilasa (ODC), enzima que regula
la sintesis de putrescina, provocando un
aumento en el crecimiento de frutos
partenocarpicos de tomate (Fos et al.
2003). Sinembargo, en citricos aun no se
han encontrado evidencias sobre su parti-
cipacion en el proceso de cuaja.

B) Inhibidores del desarrollo

1) Acido abscisico (ABA)

Los niveles mas altos de ABA, en frutos en
crecimiento, se encuentran en los ovarios
durante los dias posteriores a la antesis. Se
ha asociado en variedades con un bajo
nivel de cuaja, su menor capacidad de
inactivacion del ABA como son algunas
clementinas y Navelate.

Adicionalmente, frente a un estrés como
un déficit hidrico, carencia de car-
bohidratos o salinidad, el nivel de ABA en
hojas y frutos aumenta. Al mismo tiempo,
las variedades de citricos que presentan
una mayor sensibilidad al estrés hidrico,
presentan una mayor abscision de frutosy
muestran un incremento en los niveles
endogenos de ABA (Primo-Millo 1994).
Las aplicaciones de auxinas o de GA, pro-
vocan una disminucién en la abscisién de
frutos durante la caida de diciembre. Asi-
mismo, los niveles endogenos de estas
fitohormonas en el ovario, durante la cua-
ja, apoyarian la hipétesis sobre una rela-
cion entre ABA/IAA-GAs que influiria so-
bre la caida de los frutos. Si los niveles
endogenos de ABA son superiores a IAAy/
o GAs el fruto cae, si son inferiores, el fruto
no abside. Investigaciones realizadas en
pomelos Marsh Seedless y en naranjas
Valencia, han demostrado una alta acu-
mulacién de ABA, en las cercanias de la
zona de abscisién, antes de la caida de los
frutos (Pozo 2001), Estos antecedentes, al
menos en parte, estarian indicando que el
ABA seria un mediador en la caida de
frutos.

2) Etileno

El etileno es una de las fitohormonas aso-
ciada a la respuesta de las plantas a condi-
ciones de estrés. En la cuaja de frutos,
tiene un papel fundamental en el proceso

B Ficura 4. CELULA DE LA ZONA DE ABSCISION. EL ACTIVADOR DEL PROCESO PODRIA SER ABA, ACTIVANDO EL
ETILEND, QUE PROVOCARIA UN AUMENTO EN LA TURGENCIA DE LA CELULA Y POSTERIOR SINTESIS DE ENZIMAS
HIDROLITICAS, FRACTURANDO DE ESTE MODO LA PARED CELULAR,

final de abscision de frutos en desarrollo.
Investigaciones recientes, han demostra-
do que aplicaciones de ABA a frutos en
desarrollo, provocan un aumento de la
sintesis de ACC (precursor del etileno) y
posteriormente un aumento en los niveles
endégenos de etileno. Esto plantea la
hipétesis, de que la primera sefial del
proceso de abscision podria ser el ABA y
no el etileno. El etileno provoca un au-
mento en el turgor de la célula y posterior-
mente, induce un aumento en la actividad
de las enzimas hidroliticas (celulasa y
poligalacturonasa) que degradan la pared
celular. De esta forma se activa la zona de
abscision del fruto (ZA) provocando el
desprendimiento del fruto de su pedan-
culo (Figura 4). Esta zona de abscision
esta compuesta por unas capas de células
(altamente sensibles al etileno) que per-
miten que el fruto u hoja pueda despren-
derse del pedanculo o pedicelo, respecti-
vamente.

3) Jazmonato

Esta fitohormona esta relacionada con la
respuesta de la planta a fenémeno de
estrés. En citricos, por el momento, son
pocos los trabajos realizados sobre
jazmonato y metil-jazmonato. Sinembar-
go, se han encontrado altos niveles de
esta fitohormona en érganos florales y en
frutos en desarrollo, en variedades de citri-
cos que poseen una alta abscision de
frutos (Pozo, 2001). Lo que indicaria que
este compuesto, junto con el ABA, tendria
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un papel importante en la inhibicion del
crecimiento del fruto y como consecuen-
cia de ello, la posterior caida en post-
cuaja.

DISPONIBILIDAD Y COMPETENCIA POR
CARBOHIDRATOS

La competencia por carbohidratos (azd-
cares) disponibles en la planta, es también
uno de los factores que determina el por-
centaje de frutos que cuajaran. Varias
evidencias indirectas demuestran que, al
menos en determinadas circunstancias, la
asimilacion de CO, puede ser un factor
limitante en la cuaja.

a)Llas defoliaciones provocan detencién
del desarrollo e incluso caida de los
frutitos.

b) Los frutos en inflorescencia mixta (con
abundantes hojas) cuajan en mayor can-
tidad que los frutos provenientes de
flores sin hojas.

c)Aplicaciones de inhibidores de fotosin-
tesis provocan una fuerte caida de
frutitos.

d) El rayado o incision de corteza provoca,
momentaneamente, la interrupcion de
azcares hacia las raices, que son unos
sumideros de carbohidratos. Esto per-
mite una redistribucién de aziicares en
la parte aérea de la planta, y de esta
forma una mayor cuaja y crecimiento
de los frutos.



Esta mayor demanda por azicares (pringi-
palmente sacarosa) se debe a que en esta

fase los tejidos del fruto se encuentran en Retenid: —
activa division celular y su actividad respi- IR
ratoria es maxima por unidad de peso Alto fiujo &

(Komatsu et al 2002). Durante este perio- Sacarosa Bajo ajo

do inicial de desarrollo, los frutitos depen- Baja sensihilidad e oy

den del aporte de carbohidratos exporta- abetiiens S bt wen sibitisfant

dos de las hojas de la temporada anterior,
ya que la brotacién de primavera no pue-
de suministrar aziicares hasta no alcanzar
un desarrollo suficiente, Es mas, durante \\
este periodo inicial existe una gran com- : .
petencia entre los ovarios en desarrollo y
la brotacién de primavera, sin embargo,
cuando estas hojas nuevas alcanzan un
desarrollo suficiente, desaparece estacom-
petencia y se establece otra, entre los
frutos en activo crecimiento.

atetiiena I

Sacarosa

Debido a la menor capacidad fotosintética
de las hojas viejas y que éstas deben abas-
tecer de carbohidratos, no solamente a los B FiGura 5. ESQUEMA TEOR E LA INTERACCION ENTRE PROMOTORES E INHIBIDORES EN LIN FRETO CITRICO. A
frutitos en desarrollo, si no que también a RETENCION DEL FRUTO SERIA PRODL NTESH N EL OVAR A
brotes vegetativos y raices, es que la com-
petencia por carbohidratos se ha considera-
do, durante mucho tiempo, como la princi-
pal causa de abscision de frutos post-cuaja.
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En resumen, se ha logrado relacionar la
interaccién entre el control fitohormonal
{promotores e inhibidores) en el desarro-
llo del ovario y la competencia por az(ca-
res fundamentalmente, sacarosa. Las
auxinas junto con las giberelinas provoca-
rian una alta division celular durante la
fase |, ésta alza en la actividad celular
demandaria un mayor suministro de aza-
cares, como fuente de energia. Ademads,
los niveles endogenos de ABA serian bajos
junto a una baja sensibilidad de la zona de
abscision al etileno. De esta forma el fruto
promueve su retencion en la planta. Sin
embargo, bajo condiciones de estrés como
puede ser un déficit hidrico, una satura-
cién del suelo por agua o exceso de com-
petencia entre frutos en desarrollo, se
produce una disminucién en el flujo de
azdcares junto con unabajaen la biosintesis
de auxinas y giberelinas, y un aumento en
la sintesis de ABA. Al mismo tiempo, se
produce una mayor sensibilidad de la
zona de abscision al etileno, lo que final-
mente se traduce en la abscision del fruto
(Figura 5).

INCISION DE CORTEZA O RAYADO

La incision circular de la corteza de tron-
cos o ramas madres, corresponde a un
corte que sélo busca provocar una inte-
rrupcion momentéanea del flujo floemético
(Figura 6). En ningtn caso el corte debe

abarcar el xilema (tejido mas duro y ubica-
do bajo el floema), dado que éste, esta
compuesto por células muertas y su recu-
peracién de una herida tardara hasta el
inicio de la siguiente temporada (cuando
se reinicie la actividad cambial). Antigua-
mente, se realizaba un anillado de tronco
(eliminando un anillo de corteza de algu-
nos milimetros), sin embargo, actualmen-
te se ha visto que no hay diferencias en los
resultados obtenidos entre hacer un raya-
do y un anillado de tronco, siendo este
Gltimo mucho mas traumatico para la
planta, dado que se demora mas tiempo
en cicatrizar la herida, producto de un
anillado.

El rayado o incisién de corteza es una
técnica que permite mejorar la cuajacomo
asimismo, estimular el crecimiento del
fruto. Sin embargo, la eficacia de este
tratamiento dependera de varios factores,
como son: nivel nutricional, estado sanita-
rio, disponibilidad de agua, época de rea-
lizacion y variedad. La interrupcion mo-
mentanea del floema no sélo provoca un
aumento de los azlicares en la parte aérea,
también un aumento en los niveles de
giberelinasy auxinas. El aumento de estos
promotores junto a una mayor disponibi-
lidad de carbohidratos (aztcares), provo-
ca una menor abscisién, favoreciendo la
demanda del fruto. La aplicacién de GA,
junto con el rayado, son especialmente
indicados para variedades que, general-
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mente, son poco productivas, Sin embar-
go, este efecto aditivo sobre la cuaja,
puede llevar a una sobre fructificacion,
que repercute negativamente sobre el
calibre final de la fruta, en arboles que
tienen un nivel productivo adecuado para
su edad y sobre la producciéon del afio
siguiente.
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