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En la citricultura, como en cualquier otra actividad producti-
va agricola de caradcter comercial, el volumen de la produccién
final es uno de los pardmetros que marcan decisivamente el
interés de un cultivar determinado. El producto produccion por
precio unitario indica el producto bruto del cultivo, que es uno
de los principales parametros, aunque no el dnico, a considerar
por el agricultor en la eleccion de una actividad productiva ren-
table que es, en definitiva, la razén ultima de cualquier orienta-
cion agraria de cardcter profesional.

La produccién final viene determinada por tres procesos
fisiologicos: I) El numero de flores formadas, II) el porcentaje
de frutos cuajados, y III) el potencial del fruto para crecer
(Goldsmicht y Monselise, 1977). Cada uno de estos procesos
estan sometidos a una compleja regulacion en la que intervie-
nen factores genéticos, fisiolégicos (hormonales, nutricionales,
etc.) ambientales y de cultivo.

Los agrios son plantas que florecen con profusion producien-
do un numero de flores muy superior al de frutos que la planta
es capaz de mantener hasta que alcancen su maduracidon. Por
ello, después de la antesis de las flores, y sobre todo a partir del
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momento que se produce la caida de pétalos, ocurre una caida
masiva de ovarios.

Posteriormente, durante un periodo que se prolonga hasta
finales de junio o principios de julio y que coincide con un
rapido desarrollo de los frutos, contindan produciéndose inten-
sas caidas de €stos. Durante este periodo se observan en los
arboles unos frutos que crecen con mas rapidez conservando su
color verde obscuro y brillante, mientras que otros lo hacen
mas lentamente o detienen su desarrollo adquiriendo un color
amarillento sin brillo. Estos ultimos se desprenden del arbol al
cabo de poco tiempo, mientras que los primeros, en su mayoria,
prosiguen su desarrollo hasta alcanzar la madurez. Este proceso
que se conoce por el nombre de cuajado del fruto, constituye un
factor limitante de la productividad y parece regularse por efec-
tos inhibidores competitivos entre los drganos vegetativos y
florales, o entre estos ultimos entre si. La posicion del fruto en
la rama o en la inflorescencia, tiene por tanto una influencia
importante en su probabilidad de cuajado.

La caida de frutos se produce en determinadas €épocas carac-
teristicas, separadas por intervalos de tiempo, en los que ésta es
mucho menos intensa o no se produce. Luckwill (1949) descri-
bid tres épocas de caida de frutos: la primera, o caida post-flo-
racion, tiene lugar inmediatamente después de la caida de péta-
los; la segunda llamada "caida de junio" ocurre unas semanas
después y coincide con el periodo de desarrollo del fruto; la ter-
cera se produce cuando el fruto alcanza la madurez. En los
agrios se dan también tres épocas de caida de frutos, una que
corresponde a la caida de ovarios después de la caida de péta-
los; otra que se da hacia el mes de junio, en la que caen frutos
pequefios en desarrollo hasta que alcanzan un tamafo de 3-4
cm en el naranjo 6 2-3 cm en los mandarinos, tamafio a partir
del cual el riesgo de desprendimiento es mucho menor. La ulti-
ma corresponde a la caida de frutos maduros. Lias dos primeras
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fases de caida van a menudo solapadas, aunque se suelen pro-
ducir maximos en determinados momentos (Garcia-Martinez et
al., 1973). La dltima fase no se da en todas las variedades, aun-
que algunas como las del grupo navel son muy sensibles. Se ha
observado en algunos casos, una caida de capullos previa a la
antesis de la flor (Guardiola et al., 1979).

El desarrollo de los érganos fructiferos, medido en tamafio
(didmetro, longitud o volumen) o en peso, sigue generalmente
una curva de evolucién en el tiempo de tipo sigmoide (Bain,
1958). En esta curva pueden distinguirse tres fases bien definidas.

a) Fase I, de crecimiento lento, que se caracteriza por ser un
periodo de activa division celular.

b) Fase II, periodo de crecimiento rapido, debido al alarga-
miento celular.

c) Fase III, periodo de maduracién, durante el cual disminu-
ye el ritmo de crecimiento.

La existencia de estas tres fases de desarrollo se ha confirma-
do posteriormente en diversas especies y variedades de citricos
(Bouma, 1959, Goren y Monselise, 1964; Herzog y Monselise,
1968). La duraciéon de la fase II, sin embargo, varia con las
especies, las variedades y las condiciones ambientales.

La antésis o apertura de la flor constituye una fase critica en
el desarrollo del fruto. Después de la polinizacién de la flor, si
este proceso se ha realizado con éxito, comienza un rapido cre-
cimiento del ovario que supone el inicio del desarrollo del
fruto. Simultaneamente se da un desecamiento y abscision de
los pétalos y estambres.

Este proceso que marca la transicion del ovario al fruto se
denomina "cuajado del fruto". Leopold y Scott (1952) lo han
definido como el cambio de la situacion estatica del ovario de
la flor a la condicién de rdpido crecimiento del fruto joven
(paso de la fase I a la fase II del desarrollo).
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La causa final de la caida de flores y frutos es la formacion
de una zona de abscision en la que se produce un debilitamien-
to de los tejidos. Esta se forma en las flores y ovarios (inmedia-
tamente después de la caida de pétalos) en el pedinculo que los
une al brote, mientras que en los frutos mdas desarrollados
(caida de junio) o los maduros, la abscision se produce en la
zona de union con el céliz.

Por regla general, en las variedades de agrios con semillas,
para que se desarrolle el fruto después de la antesis, se requiere
que la polinizacién se haya efectuado con €xito y por tanto que
se haya producido la fecundacién de los 6vulos y el posterior
desarrollo de las semillas. En estas variedades, si se impide
experimentalmente la polinizacidn, generalmente no se produce
el cuajado del fruto. Algunas especies autoincompatibles de
citricos, muestran una baja productividad y la polinizacion cru-
zada con polen compatible, da lugar a frutos con semillas, que
cuajan en gran proporcién (De Lange et al., 1974, Garcia-Papi y
Garcia-Martinez, 1984 b).

Sin embargo numerosas variedades —la mayor parte de las
actualmente cultivadas— tienen capacidad para desarrollar fru-
tos sin semillas (partenocarpicos).

La partenocarpia fue definida por Noll (1902) como el pro-
ceso de formacion del fruto sin polinizacién. Posteriormente
Nistch (1952) ampli6 esta definicion, a la formacion de frutos
sin fecundacién de los évulos y por tanto sin desarrollo de
semillas.LL.a partenocarpia es un fendmeno que se produce de
forma natural en muchas especies de citricos, y puede tener un
origen genético o ambiental.

En otras especies, distintas de los agrios, se han aportado
evidencias de que en los frutos con semillas, el estimulo nece-
sario para que el ovario continue su desarrollo tras la antesis
procede del polen —o es inducido por la polinizacion— y pos-
teriormente de las semillas en desarrollo. Los efectos de la poli-
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nizacion y del desarrollo de las semillas sobre la induccién de
la biosintesis de hormonas en los frutos citricos han sido esca-
samente estudiados y se discuten en un apartado posterior.

Nistch (1971) sugirié que el factor genético responsable de
la partenocarpia, favorece el mantenimiento de un nivel hormo-
nal relativamente alto en el ovario en el momento de la antésis
e inmediatamente después de ella.

Segun este autor, el estimulo necesario para el cuajado de los
frutos partenocérpicos, procede de las hormonas presentes en
los ovulos o en el pericarpio (Nitsch, 1970).

Por otra parte el desarrollo partenocarpico del fruto en los
agrios puede inducirse artificialmente mediante la aplicacion de
fitorreguladores (como se detalla en apartados posteriores).

La partenocarpia tiene una gran importancia en las varieda-
des cultivadas de citricos para consumo en fresco, ya que este
mercado exige frutos exentos de semillas.

La formacion de frutos sin semillas viene favorecida por los
fenomenos de esterilidad y autoincompatibilidad que se dan en
algunas variedades.

La incapacidad de la planta para producir polen funcional o
sacos embrionarios con oosferas que puedan ser fecundadas, se
designa con el nombre de esterilidad gamética, masculina en el
primer caso y femenina en ¢l segundo (Gonzilez-Sicilia 1968).
La esterilidad gamética suele tener origen genético, aunque
tambi€n ciertas condiciones ambientales pueden dificultar el
desarrollo de los 6rganos reproductores. En algunas variedades
de limoneros, limeros y cidros se produce el aborto mas o
menos completo del pistilo (flores estaminadas) que se atribuye
a la competencia entre flores.

Los naranjos del grupo Navel o el pomelo "Marsh" son casos
tipicos de esterilidad gamética masculina al producirse la dege-
neracion de las células madres del polen.
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El mandarino "Satsuma" es también similar,en el aspecto de
esterilidad al naranjo "Washington Navel", pero su esterilidad
masculina no es tan absoluta como la de aquel, ya que puede
producir polen normal aunque en pequeiia cantidad (Gonzalez-
Sicilia 1968). En general las variedades sin semillas o con esca-
so numero, poseen polen defectuosamente desarrollado en
mayor 0 menor propocion.

La esterilidad gamética femenina es menos corriente que la
masculina y, al parecer, Ginicamente en las variedades triploides,
como las limas Tahiti y Bears, es absoluta. Tanto en el naranjo
W.navel como en el mandarino Satsuma a menudo degenera el
saco embrionario, (Osawa, 1912; citado por Gonzalez-Sicilia
1968), aunque evidentemente, algunos se desarollan completa-
mente, como lo demuestra su capacidad de producir algunas
semillas, aunque sea en nimero muy €scaso.

Estudios ultraestructurales realizados por Tadeo y Primo-
Millo (1988 a) han mostrado que los primeros sintomas de la
degeneracion de los 6vulos en las variedades del grupo Navel
comienzan en estados muy tempranos de desarrollo del ovario.

Otro tipo de esterilidad es aquel en que el zigoto fecundado
no llega a desarrollarse en un embrién capaz de germinar.La
incompatibilidad que se da entre algunas variedades de citricos
se debe al lento crecimiento del tubo polinico en el canal esti-
lar, debido posiblemente a la presencia de inhibidores del
mismo en el estilo y estigma. (Krezdorn 1986). Esta incompati-
bilidad tiene origen genético, aunque en los agrios se pueden
dar tambi€n casos de incompatibilidad por falta de sincroniza-
cion en el tiempo del desarrollo de los estambres y del carpelo,
de forma que cuando el estigma estd receptivo el polen no esté
maduro y viceversa. Este segundo tipo de incompatibilidad esti
muy afectado por las condiciones climdticas.Algunas varieda-
des como los Clementinos y algunos tangelos e hibridos de
ambos son autoincompatibles (Frost y Soost, 1968),es decir,



17

son incapaces de producir semillas por autofecundacién
(Monselise, 1977). Sin embargo estas variedades producen
polen funcional que puede fecundar a otras y asimismo pueden
producir semillas si son fecundadas por polen fértil de otra
variedad.






II. INFLUENCIA DE LA FLORACION EN EL
CUAJADO Y DESARROLILO DEL FRUTO
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El nimero de flores producido por los citricos es muy abun-
dante, siendo generalmente muy superior al de frutos finalmen-
te cuajados. Sin embargo, la intensidad de la floracion sufre
importantes variaciones de un afio a otro, como consecuencia
de los factores ambientales que afectan a este proceso. Las
bajas temperaturas (Moss, 1976) favorecen la floracion, mien-
tras que un periodo de altas temperaturas invernales altera este
proceso (Moss, 1976). Un periodo de sequia (Casella, 1935) o
de fotoperiodos cortos (Lenz, 1969), también favorecen la
induccién floral. Una fuerte cosecha del afio anterior, afecta
negativamente la cantidad de flores producida (Monselise y
Goldschmidt, 1962; Moss, 1971) y la eliminacién temprana de
los frutos, reduce esta inhibicién (Lewis et al., 1964;
Goldschmidt y Golomb 1982 y Garcia Luis et al., 1986).

Las aplicaciones de acido giberélico durante el periodo de
induccién floral inhiben la floracién, aumentando la proporcién
de brotes vegetativos. Este efecto fue mostrado por primera vez
por Monselise y Halevy (1964) en el naranjo Shamouti y poste-
riormente se ha confirmado en otras especies y variedades tales
como naranjos Washington Navel (Moss, 1970), Valencia
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(Moss y Bellamy, 1973) Navelate (Guardiola et al., 1977), los
mandarinos Satsuma (Iwahori, 1978), Iwahori y Oochata, 1981;
Guardiola, 1981; Guardiola et al., 1982; Garcia Luis et al.,
1986),Clementina (Deidda y Agabbio, 1977),tangor "Temple"
(Monselise et al., 1981), calamondin (Lenz y Karnatz, 1975) y
lima Tahiti (Davenport, 1983). En limonero el GA3 inhibe tam-
bién la floracién inducida tras un periodo de sequia (Nir et al.,
1972).

Se ha intentado también el efecto opuesto, es decir inducir la
floracién en los agrios mediante la aplicacion de inhibidores del
crecimiento. Kessler et al., (1959) consiguieron incrementar el
numero de plantas jovenes de pomelo que producian flores
mediante la pulverizaciéon foliar con TIBA (500 ppm).
Monselise y Halevy (1964) incrementaron significativamente la
floracién en ramas de limonero Eureka al pulverizarlos 2 veces
con BTOA (50 ppm), siendo menos eficaces dos tratamientos
con CCC (2000 ppm) y SADH (2000 ppm). En una experiencia
posterior, Monselise et al.,(1966) aplican al limonero Eureka
cinco tratamientos con intervalos de tres dias de BTOA (25
ppm), CCC (1000 y 2500 ppm) y SADH (1000 y 2500 ppm).
Todos los tratamientos incrementaron fuertemente la floraciéon
observandose que mientras el CCC y SADH eran més eficaces
en brotes jovenes, el BTOA inducia la floraciéon en ramas mas
viejas. Nir et al., (1972) consiguieron sustituir,el periodo de
sequia necesario para inducir la floraciéon fuera de época en el
limonero Eureka, mediante la aplicacion de cinco pulverizacio-
nes con CCC (1000 ppm) con intervalos de tres dias. Salomon
(1980) encontré que los riegos semanales con soluciones de
CCC (500, 1500 y 3000 ppm) aceleraban la floracién en limo-
neros jovenes.

Los resultados de la aplicacién de los anteriores inhibidores
del desarrollo en naranjo han sido contradictorios.Monselise y
Goren (1969) obtuvieron un incremento de la floracién median-
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te dos aplicaciones de SADH (2500 ppm) en una plantacién de
Shamouti con problemas de veceria, al iniciarse un afio de baja
cosecha. Sin embargo, dos aplicaciones de BTOA (25 ppm)
resultaron inefectivas. Aplicaciones similares de ambos com-
puestos (solos y en combinacién) no aumentaron la floracion en
huertos poco productivos, efecto que si se consiguid con cuatro
aplicaciones de CCC (1000 ppm). Moss (1970) no detectd nin-
guna estimulacién de la floracién en las plantas enraizadas de
Washington Navel, cultivadas en condiciones controladas, des-
pués de aplicar CCC o TIBA varias veces a diferentes concen-
traciones. Iwahori (1978) tampoco observa ningun efecto pro-
motor de la floracién de Satsuma con pulverizaciones de

SADH (5000 ppm).

Lenz y Karnatz (1975) encuentran que 15 pulverizaciones
semanales con SADH (1000 ppm) o CCC (500 ppm) incremen-
tan la floracion en Calamondin y sin embargo Davenport
(1983) observa una ligera inhibicién de la floracién en lima
Tahiti después de tres pulverizaciones con SADH (500 ppm).

Delgado et al., (1986 a,b) han observado un incremento del
numero de flores en el naranjo "Valencia Criolla" y en el man-
darino "Dancy Frost" después de la aplicacion por el suelo de
Paclobutazol (2'5, 5 y 10 gr/arbol disueltos en 5 | de agua). El
nimero de flores aumentaba en relacion directa con la concen-
tracion del producto al mismo tiempo que aumentaban las
inflorescencias sin hojas.

Iwahori y Tominaga (1986) han aplicado por via foliar
Paclobutazol (1000 ppm) a Fortunella crassifolia (Kumquat),
durante el periodo de induccién floral con objeto de incremen-
tar el nimero de flores de la primera brotacion, ya que en Japén
esta planta florece varias veces. Estos autores encontraron que,
en contra de lo esperado, el ndmero de flores en la primera y
segunda brotacion disminuye ligeramente, aunque de forma no
significativa respecto al control. La aplicacién foliar de SADH
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(3000 ppm) en un experimento semejante redujo las flores de la
primera brotacién e incrementd las de la segunda. Marti y Van
Staden, (1988) refieren que 5 aplicaciones foliares de
Paclobutazol, a la concentracion de 25, 50 y 100 ppm con inter-
valos de tres dias, aumentan la floracién en plantas enraizadas
de limonero cultivadas en invernadero con tres regimenes de
temperatura. Se¢ observa también un efecto sinérgico entre la
temperatura mds baja (10-20°C) y el tratamiento con
Paclobutazol, que se traduce en una mayor produccién de inflo-
rescencias sin hojas a expensas de las mixtas y de los brotes
vegetativos.

La incision anular de ramas o troncos (rayado) tiene un efec-
to estimulador sobre la floracién de los agrios (Furr y
Armstrong, 1956; Cohen, 1981; 1984; Goldschmidt et al.,
1985).

Los mejores efectos del rayado sobre el incremento del
numero de yemas florales, se consiguen segiun Cohen (1981)
con los tratamientos realizados a finales del otofio o principios
del invierno. Sin embargo Agusti et al. (1988) observan que la
respuesta Optima se obtiene con rayados efectuados en verano.

El rayado provoca la acumulacion de hidratos de carbono en
la rama rayada (Fishler et al. 1983; Schaffer et al. 1985), lo que
ha inducido a considerar una posible relacion entre el nivel de
hidratos de carbono y la floraciéon (Ogaki et al., 1963;
Goldschmidt y Golomb, 1982; Goldschmidt et al., 1985). Los
estudios realizados en arboles con cosechas alternantes, mues-
tran que el nivel de carbohidratos y especialmente las reservas
de almidon en hojas, ramas y raices son mucho mas bajas en
los afios de alta cosecha que en los afios de baja cosecha (Jones
et al., 1970: 1974; Monselise et al., 1981, Goldschmidt y
Golomb, 1982).

Por tanto uno de los efectos de una cosecha abundante es
reducir las reservas de almidon en la planta, mientras que una
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cosecha escasa provoca la acumulacion de las mismas. El
hecho de que en las variedades alternantes, después de un afio
de baja cosecha suele darse una alta floracion, asi como la
observacién de que el rayado aumenta el nivel de carbohidratos
en las ramas rayadas y posteriormente estas florecen mas inten-
samente (Goldschmidt et al., 1985), ha inducido a pensar que el
nivel de carbohidratos puede ser un factor limitante de la flora-
cién. Sin embargo estas experiencias no muestran una relacién
causal directa entre el nivel de carbohidratos y la floracién.
Garcia-Luis et al., (1988), presentan evidencias en contra de la
posible relacion entre los carbohidratos y la floracion, sobre la
base de que no observan diferencias entre la floracion de brotes
de Satsuma normales y defoliados. El efecto inhibidor del GA3
sobre la floracién de los brotes, no fue tampoco afectado por la
defoliacién. En otra experiencia observan que la eliminaciéon
temprana del fruto de Satsuma (a principios de Octubre) produ-
cia un fuerte aumento de la floracién respecto a la recoleccién
del fruto en Noviembre. Sin embargo esta eliminacién tempra-
na solo tiene un efecto pequefio y transitorio en la composicion
en elementos minerales y carbohidratos de las hojas.

Los agrios por regla general, florecen abundantemente, y en
la mayor parte de los casos, la cuantia de la cosecha viene
determinada por el potencial de cuajado y desarrollo de los fru-
tos, méds que por el nimero de flores (Goldschmidt y
Monselise, 1977; Agusti et al., 1982).

Posiblemente la floracién sélo condiciona el nimero de fru-
tos cuajados, en los casos limites en los que la escasez de flores
limita la cosecha final o bien cuando el exceso de flores provo-
ca una competencia excesiva por los nutrientes disponibles, que
conduce a un fallo masivo del cuajado de frutos. Las intensida-
des intermedias de floracion, normalmente no influyen de
forma apreciable, sobre el numero final de frutos cuajados.

En este sentido algunos autores (Moss, 1973; Deidda y
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Agabbio 1977) han encontrado, con niveles bajos de floracién,
una relacion positiva entre el nimero de flores y el nimero
final de frutos. Agusti et al., (1981) en arboles de Satsuma con
intensidades de floracién inferiores a las seis mil flores/arbol
obtienen una correlacion positiva entre el ndmero de flores y el
numero final de frutos y negativa entre el numero de flores y el
porcentaje de éstas que cuajan frutos. Sin embargo estos mis-
mos autores encuentran que en Clementina, también con inten-
sidades bajas de floracion, no hay una relacién entre el niimero
de flores y el numero final de frutos, al menos hasta un nivel
minimo de floracién de seis mil flores/arbol. Como sucedia en
el caso de la Satsuma, el porcentaje de flores que cuajan frutos,
disminuye al aumentar el nimero de flores. Estos autores indi-
can también, que un fuerte incremento en la floracién del
Clementino, puede dar lugar a una baja productividad.

Las floraciones bajas pueden favorecer también el desarrollo
del fruto. En este sentido, Guardiola (1987), indica que el tama-
no final del fruto, puede ser reducido por un fenémeno de com-
petencia durante las fases iniciales de su desarrollo y ello expli-
ca la mejor correlacion (negativa) entre el nimero de flores y el
tamafio final del fruto, que entre el nimero final de frutos y su
tamafio, que obtiene en la variedad Satsuma.



HIL.FACTORES NUTRICIONALES

E HIDRICOS QUE LIMITAN ELL CUAJAD
DESARRQOLLO DEL FRUTQO
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1. DISPONIBILIDAD DE NUTRIENTES

Como consecuencia de la abundante floracidon que caracteri-
za a los agrios, el cuajado del fruto después de la caida de péta-
los es un proceso fuertemente competitivo por los nutrientes
disponibles en la planta, factor que posiblemente, condiciona el
ndmero final de frutos cuajados. |

Esta competencia por los nutrientes puede establecerse a dos
niveles:

1.1. Competencia por fotoasimilados

La capacidad de asimilacion de CO2 por la planta, especial-
mente en periodos criticos de alta demanda de fotoasimilados,
como factor limitante de la fructificacion, ha sido escasamente
estudiado en los agrios.

Sin embargo, diversas evidencias indirectas nos muestran,
que al menos en determinadas circunstancias, la capacidad de
asimilacién del CO2 puede limitar la fructificacion.

a) Las defoliaciones provocan detenciones en ¢l desarrollo
de los frutos pequefios y caida de los mismos, mientras
que las plantas con una baja relacion flores/hojas alcanzan
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en igualdad de condiciones, porcentajes de cuajado de
fruto superiores (Guardiola et al., 1981).

b) Los frutos en inflorescencias con hojas (brotes mixtos)
cuajan en mayor proporcion que los aislados o que los que
provienen de inflorescencias sin hojas (Moss et. al., 1972;
Powell y Krezdorn, 1977).

¢) La aplicacion de inhibidores de la fotosintesis como son €l
diuron o el acetato de fenilmercurio provoca una caida
abundante de frutos pequefios (Moss, 1972).

d) Las carencias de algunos elementos como el magnesio, el
hierro y otros microelementos que intervienen en diferen-
tes etapas del proceso fotosintético, provocan disminucio-
nes acusadas del nimero de frutos cuajados. Es bien cono-
cido que la maxima eficacia en el control de estas caren-
cias se consigue cuando los tratamientos se efectian en el
periodo de floracién hasta la caida de pétalos, siendo
mucho menos eficaces si la correccion se efectia en esta-
dos mas avanzados de la fructificacion.

e) Las aplicaciones de determinadas fitohormonas del grupo
de las giberelinas y citoquininas a ovarios o frutos en esta-
dos iniciales de desarrollo aumentan considerablemente su
probabilidad de cuajado. La médxima eficacia se consigue
cuando la aplicacion se efectia a estos organos aislada-
mente en ¢l momento de la floracién o la caida de pétalos
(Hield et al., 1958; Krezdorn y Cohen, 1962; Krezdorn,
1969; Moss, 1972; Garcia-Martinez y Garcia-Papi,I979;
Furid, 1981).Mediante el empleo de metabolitos marcados
con 14C se ha demostrado que la aplicacion de estas hor-
monas induce una mayor movilizacion de los mismos
hacia los ovarios y frutos, que parece esencial para su cua-
jado y desarrollo (Kriedemann, 1968; Powell y Krezdorn,
1977; Kadoya y Tanaka, 1972). “
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f) La incision o rayado de troncos y ramas provoca la inte-
rrupcion del floema en la parte afectada y por tanto detie-
ne el flujo de carbohidratos hacia las raices, que constitu-
yen un fuerte sumidero de fotoasimilados. Se ha demos-
trado que el rayado provoca la acumulacion de hidratos de
carbono en la rama rayada (Fishler et al., 1983; Schaffer et
al., 1985); lo que induce a pensar que sus efectos benefi-
c1o0s0s sobre el cuajado y desarrollo de los frutos se deben
al incremento en la disponibilidad de fotoasimilados por
€stos.Soost (1958) mostré que el rayado de las
Clementinas en el momento de la floracién aumentaba el
cuajado del fruto.

Damigella et al., (1970) confirmaron estos resultados en la
misma variedad, sefialando ademés el efecto positivo de
esta practica sobre el aumento del tamafio del fruto.
Monselise et al., (1972) aumentan el cuajado del fruto de
naranjos Shamouti con el rayado. Brosh y Monselise
obtienen también un aumento de la produccién del hibrido
Topaz (seleccién local de Ortanique) cuando efectian un
rayado en floracion.

Krezdorn (1981) también obtiene resultados positivos en
cuanto al aumento del cuajado con el rayado del Tangelo
Orlando y otros mandarinos hibridos asi como con naran-
jos Navel poco productivas. Adicionalmente el rayado en
verano incrementa el desarrollo del fruto (Cohen, 1977,
Hochberg et al., 1977).

Sin embargo seguin Monselise (1978) el efecto positivo del
rayado puede ser imputado, al menos en parte, a cambios
en el balance hormonal interno de la planta, aumentando
la concentracion de giberelinas endogenas en los érganos
aereos. De cualquier forma el rayado afectaria las relacio-
nes fuente-sumidero, en el reparto de los carbohidratos
afectando asi el cuajado y desarrollo de los frutos.
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g) El anélisis del nivel de carbohidratos y su evolucién en
diferentes 6rganos ha proporcionado cvidencias adiciona-
les respecto a su funcidén en el proceso de fructificacion.

Kriedemann (1970) estudié el reparto de asimilados marca-
dos con 14C, en plantas adultas de limonero. Se observo que los
frutos en desarrollo obtienen los asimilados marcados, princi-
palmente de las hojas jévenes proximas. Las hojas viejas por el
contrario aportan asimilados principalmente a los frutos desa-
rrollados, tallos y raices, constituyendo estas tltimas un impor-
tante sumidero. En trabajos posteriores se ha puesto tammbién de
manifiesto la importancia de las hojas jovenes de las inflores-
cencias mixtas, en el aporte de fotoasimilados a los ovarios y

{rutos en desarrollo, que se encuentra en la misma inflorescen-
cia (Moss et al., 1972, Powell y Krezdorn, 1977).

El analisis de los niveles de carbohidratos en drboles que
presentan una cosecha alternante, han mostrado que en los afios
de cosecha elevada el nivel de reservas de carbohidratos espe-
cialmente de almidén disminufa notablemente en hojas, ramas
y raices. En los afios de cosecha baja los niveles de carbohidra-
tos son superiores en todos los 6rganos, pudiendo alcanzar la
concentracion de almidon en las raices niveles hasta 20 veces
superiores.

Esto indica sin duda, la fuerte demanda de carbohidratos por
los frutos, en los afios de alta cosecha y por otra parte que cuan-
do la fructificacién es escasa, las raices se convierten en un
sumidero alternativo (Jones et al., 1970; 1974; Monselise y
Goldschmidt,1982; Goldschmidt y Golomb, 1982; Monselise et
al., 1983).Borrds et al., (1984) compararon el contenido en azi-
cares solubles v almidén en diferentes 6rganos (hojas, frutos,
corteza del tronco y ramas y raices) entre una variedad de pro-
ductividad normal (W. Navel) y otra improductiva (Navelate).
Encuentran que en el invierno, las raices y cortezas de ramas de

Navelate tienen un contenido significativamente mayor en
almidén que las de W. Navel.
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Este efecto lo atribuyen a la escasa produccién que alcanza
la Navelate. Las hojas jévenes muestran una disminucién en el
contenido en azicares solubles desde la primavera hasta el
verano, durante el periodo de desarrollo del fruto.

El contenido en almidén en las hojas muestra un méximo en
Mayo y posteriormente disminuye pregresivamente. La varie-
dad Navelate mostraba un contenido en azicares solubles lige-
ramente inferior en todos los 6rganos.Sanz et al., (1987) estu-
dian los cambios en el contenido en carbohidratos en hojas de
naranjo W. Navel, durante la floracion y el cuajado del fruto.
Sus resultados muestran que las hojas viejas acumulan carbohi-
dratos hasta la floracién y los pierden de una forma constante
en un periodo de unos cuatro meses a partir de la antesis. Las
hojas jévenes muestran una disminucion en la acumulacion de
carbohidratos en Junio. Los autores asocian la caida de frutos
en Junio con la disminucién de las reservas de carbohidratos en
las hojas y con una limitacién en la disponibilidad de fotoasi-
milados por el fruto.

Parece 16gico pensar que el momento de méxima competen-
cia por los productos de la fotosintesis se daria durante la pri-
mera fase del desarollo del fruto. Esto se fundamenta por el
hecho, de que en esta fase los tejidos del fruto se encuentran en
activa divisién celular y su actividad respiratoria es maxima por
unidad de peso de tejido (Bain, 1958). La escasa superficie
externa del fruto en esta fase, implica una baja capacidad de
absorcion de CO2, insuficiente para cubrir las necesidades de
carbohidratos de este organo.

Por tanto durante el periodo inicial de desarrollo, los frutos
dependen del aporte de fotosintetizados exportados desde las
hojas del afio anterior, ya que la brotacién de primavera no
puede suministrar carbohidratos hasta que no alcanzan un desa-
rrollo suficiente. Las hojas viejas, por otra parte, muestran una
menor capacidad fotosintética (Rhoads y Wedding, 1953) lo que
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hace critico el periodo transcurrido hasta el desarrollo de la
brotacién de primavera. En el naranjo, Moss et al., (1972) han
demostrado mediante Cl4, que hasta la caida de estilos existe
una gran competencia entre las hojas nuevas y los frutos; a par-
tir de entonces desaparece dicha competencia y se establece
otra entre los frutos situados en inflorescencias con hojas (que
reciben compuestos biosintetizados en hojas nuevas), y los fru-
tos situados en inflorescencias sin hojas (que sélo reciben com-
puestos biosintetizados en las hojas viejas).

Debido a la menor capacidad fotosintética de las hojas vie-
jas, y a que €stas deben atender la demanda de otros Organos,
especialmente las raices, los frutos situados en inflorescencias
sin hojas sufren una intensa caida (Kriedemann, 1970). La com-
petencia por los nutrientes se ha considerado como una de las
principales causas de la caida de frutos.

1.2. Competencia por elementos minerales.

Las necesidades nutritivas y los efectos de la fertilizacién
sobre la produccion (nimero de frutos y desarrollo de los mis-
mos) han sido extensamente revisadas por Chapman, (1.968);
Embleton et al., (1973). Es bien conocido que el nimero de fru-
tos cuajados y su tamafio, que constituyen los dos principales
componenies de la cosecha, estan afectados de forma diferente
por el nitrégeno, el fésforo y el potasio. El aumento del aporte
de nitrégeno, incluso cuando se alcanzan niveles por encima
del 6ptimo indicado por el andlisis foliar, produce un aumento
en el niimero de frutos cuajados. Este efecto, sobre todo cuando
el nimero de frutos cuajados es excesivo, puede producir una
disminucion en el desarrollo de los mismos. El potasio muestra
un claro efecto sobre el aumento del tamafio del fruto, aunque
solo incrementan el niimero de frutos cuajados, cuando la planta
es deficitaria en este elemento. El incremento del nivel de {6sfo-
ro tiene un ligero efecto depresivo sobre el tamano del fruto.
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Numerosos autores han puesto de manifiesto que durante el
periodo postfloracién se da una disminucién de las concentra-
ciones foliares de los macroelmentos mas moviles en la planta,
nitrogeno, fosforo y potasio, que vuelven a incrementarse pos-
teriormente al final de la primavera (Hilgeman et al., 1939;
Jones et al., 1944; Jones y Parker, 1950 y 1951, Smith y Reuther,
1959; Cotoli et al., 1973; Marti y Garcia, 1975). Esta deficiencia
estacional se atribuye por tanto al elevado consumo de nutrien-
tes que realizan la brotacion de primavera, la floracién y el ini-
cio del desarrollo del fruto.

Legaz et al., (1981), han puesto de manifiesto que la mayor
parte del nitr6geno que reciben los ovarios y los frutos en su
primera fase de desarrollo proviene del nitrégeno de reserva
contenido principalmente en las hojas viejas y raices. El papel
preponderante del nitrégeno de reserva en los primeros estadios
de la fructificacién se deberia a la baja absorcion de nitrégeno
que muestran los agrios al final del invierno y principio de pri-
mavera, que es consecuencia del escaso desarrollo de las raices
nuevas y de la baja temperatura del suelo. Legaz et al., (1981),
han observado un fuerte incremento de la absorcion radicular
de nitrogeno al final de la primavera, que se atribuye a una res-
puesta compensatoria de la planta para paliar el déficit estacio-
nal de nitrégeno que se ha producido anteriormente.

Legaz et al., (1982), han comprobado que durante la flora-
cion el nitrogeno absorbido se concentra preferentemente en la
hojas j6venes y en menor proporcion en los ovarios, estable-
ciéndose al parecer una competencia entre ambos 6rganos por
el nitrégeno disponible. Las hojas jévenes aparecen como un
organo esencial en la redistribucién del nitrégeno, ya que ini-
cialmente reciben la mayor parte del N absorbido y posterior-
mente Jo retraslocan al fruto en desarrollo. Todo esto hace pen-
sar que en el periodo inmediatamente posterior a la floracion,
cuando se inicia el desarrollo rapido del ovario, puede produ-
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cirse unafuerte competencia por los elementos minerales, espe-
cialmente por el nitrogeno y que su deficit condiciona la caida
de frutos en fase inicial de desarrollo, que se produce después
de la caida de pétalos (Primo-Millo, 1985).

2. INFLUENCIA DEL AGUA EN ELL CUAJADO
Y DESARROLLO DEL FRUTO

La escasez de humedad durante el periodo de cuajado y cre-
cimiento del fruto, provoca un incremento de la caida de los
mismos. Algunas variedades, particularmente del grupo Navel
y los Clementinos, son muy sensibles a este efecto, mientras
que aquellas cuyos frutos tienen semillas lo son en mucho
menor grado (Zacarias, 1987).El contenido de humedad del
suelo, tiene también una importancia trascendental en el creci-
miento del fruto, reduciéndose éste cuando la planta sufre un
déficit hidrico (Hilgeman y Sharp, 1970). El crecimiento del
fruto se ha propuesto como un indice muy aproximado de las
necesidades de agua de la planta.

Se ha discutido sobre la posibilidad de que el fruto aporte
agua a las hojas en condiciones de déficit hidrico
(Bartholomew, 1926 y Elfving y Kaufmann, 1972). Mantell et
al., 1980 han demostrado la competencia entre las hojas y los
frutos por el agua disponible mediante la utilizacion de agua
tritiada. Estos autores indican sin embargo que las hojas son
importantes para el desarrollo de los frutos proximos, al favore-
cer mediante su traspiracion el flujo del agua. En ramas defolia-
das, el fruto tiene dificultad para absorber el agua.

Los riegos de alta frecuencia, normalmente mejoran el cuaja-
do y desarrollo del fruto, especialmente en las variedades mas
sensibles al stress hidrico (Legaz et al., 1981). Estos autores
indican que ¢l efecto del déficit hidrico sobre el cuajado del
fruto es mdximo en el periodo de finales de Mayo y Junio
(caida de Junio).
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Lo anteriormente expuesto parece indicar que el "stress”
hidrico puede influir en la llamada "caida de junio". Esta res-
puesta de la planta podria estar mediatizada por la produccion
de 4cido Abscisico, como se discute en un apartado posterior.

Como apoyo de lo anteriormente expuesto, puede servir el
fenémeno reportado por diferentes autores (Coit y Hodgson,
1919; Platt, 1958; Hilgeman, et al., 1967; Har-Even y Monselise,
1959) que comprobaron que la incidencia de altas temperaturas
y vientos secos durante el mes de junio provocan un incremen-
to en el ritmo de caida de frutos pequefios y una disminucion en
la produccion de las plantaciones de agrios afectadas. Es muy
probable que el efecto de las altas temperaturas y los vientos
secos sobre Ia caida del fruto sea indirecto, ya que ocasionan
una deshidratacion de la planta.






IV. INFLUENCIA DE LLAS HORMONAS
EN EL CUAJADO DEL FRUTQO
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1. AUXINAS

1.1. Actividad endégena del fruto

Se acepta generalmente que las auxinas naturales son com-
puestos inddlicos y particularmente dcido indolacético (AIA).
Khalifah et al. (1963), reportaron que la auxina biolégicamente
activa de los frutos citricos no era AIA ni otro componente
inddlico, sino un compuesto desconocido que se designé como
"citrus auxina". La principal evidencia sobre la naturaleza de la
“citrus auxina" consistié en las determinaciones de los espec-
tros fluorométricos y fue apoyada por las discrepancias en el
comportamiento cromatografico entre este compuesto y el AIA
(Khalifah et al., 1963, 1965; Lewis et al., 1965). Las determina-
ciones de la intensidad de fluorescencia relativa, que se asumid
que podian correlacionarse con la concentracion de la "citrus
auxina", mostraban una disminucién rdpida durante los prime-
ros estadios del desarrollo del fruto. Esta disminucion era mas
moderada durante los dltimos estadios (Lewis et al., 1965).

La hipétesis de la "citrus auxina" perdio interés posterior-
mente al demostrarse que el compuesto fluorescente era la
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escopoletina, la cual no muestra actividad en el bioensayo de
avena (Goldschmidt et al., 1971). Al no haber sido identificado
el compuesto biolégicamente activo, no se ha podido probar la
existencia de una "citrus auxina" no indolica. |

También se han encontrado auxinas a alta concentracién en
6rganos florales (Goldschmidt y Leshem, 1971; Monselise et
al., 1967), particularmente en los pétalos, que muestran dos
fracciones biolégicamente activas, una de las cuales correspon-
de al ATA (Goldschmidt, 1968). Los pétalos aislados responden
al AIA aumentando la curvatura en la misma forma que ocurre
cuando se abren las flores y esta respuesta se ha propuesto

como un posible bioensayo para las auxinas (Goldschmidt y
Monselise, 1966).

En los ovarios y frutos pequefios, durante la antesis y cuaja-
do del fruto, aparece una alta actividad auxinica (Feinstein et
al., 1975; Goren y Goldschmidt, 1970; Tgoshi et al., 1971;
Monselise et al., 1967). Los ovarios de las variedades sin semi-
llas contienen mds auxinas que las que tienen semillas
(Gustafson, 1939). La actividad auxinica decae rapidamente con
el desarrollo del fruto, siendo dificil demostrar actividad auxi-
nica en extractos crudos de frutos probablemente a causa del
efecto enmascarante de los inhibidores (Goren y Goldschmudit,
1970; Igoshi et al., 1971). Estudios mas recientes basados en
bioensayos de extractos purificados de C. unshiy mostraron un
pico en la actividad auxinica 7-10 dias después de la apertura de
las flores con una disminucion rapida hasta los 30-40 dias des-
pués de la plena floracién en que se detecta otro pico de activi-
dad cuantitativamente menor que el anterior. Las auxinas de
frutos muy jévenes de C. unshiu han sido identificadas por
Igoshi et al. (1971), mediante cromatografia de gases y espec-
trometria de masas como AIA y indolacetamida. Estos com-
puestos no pueden encontrarse en frutos recolectados dos
meses después de la floracién. Una auxina neutra que aparece
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en los frutos jévenes ha sido identificada por Takahashi et al.
(1975), como metil indol-3-acetato. Garcia-Papi y Garcia-
Martinez (1984 b), comparando los niveles hormonales de dos
variedades de Clementino con y sin semillas, detectan que la
fraccién activa en ¢l bioensayo del mesocotilo de avena corres-
pondiente al AIA, incrementa su concentracion a partir del
momento de antesis, manteniéndose a niveles muy altos hasta
mitad de junio. Los niveles de auxinas son mayores en la varie-
dad sin semillas (Fino). que en la variedad con semillas
(Monreal), en concordancia con lo observado por Gustafson
(1939). Esto lleva a los autores a sugerir que las auxinas parti-
cipan de algin modo en el control del cuajado y desarrollo del
fruto del Clementino.

Algunos autores (Coggins y Hield, 1968; Monselise, 1973),
sugieren que las auxinas juegan también un papel en los esta-
dos mas avanzados del desarrollo y maduracion del fruto. Sin
embargo, los niveles y la funcién de las auxinas endogenas
durante estos estados del desarrollo del fruto, permanecen oscu-
ra hasta el momento y requiere una mayor investigacion.

1.2. Aplicaciones exégenas

Las aplicaciones de auxinas de sintesis no mejoran la fructi-
ficacion (Crane, 1964) en algunas variedades de citricos, cuan-
do se han aplicado al inicio del cuajado del fruto. Soost (1958)
indica que el 2,4-D no mejora la fructificacion del Clementino.
Rivero et al. (1969) confirman este resultado al aplicar al
Clementino fino 2,4-D a las concentraciones de 12 y 24 ppm,
durante la caida de pétalos. El 2,4,5-TP aplicado en esta misma
variedad a la concentracion de 30 ppm en el periodo de la caida
de pétalos, tampoco mejoro la fructificacién aunque si aumenté
el porcentaje de frutos comercializables ( > 45 mm @) (Cuiiat et
al., 1974).

Sin embargo, cuando se aplica 2,4-D (5-20 ppm) localizada-
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mente solo a algunas inflorescencias de Clementino, en el
momento de la antesis y en los primeros estados de desarrollo
del fruto, se obtiene un cierto incremento del cuajado del fruto
en las mismas (Garcia-Martinez y Garcia-Papi, 1979). Sin
embargo, estos autores sefalan que el efecto es inferior al con-
seguido con otros reguladores del desarrollo, especialmente de
GA3. Este resultado no es incompatible con los anteriormente
citados ya que en aquellos la aplicacién se efectuaba al arbol
completo y por tanto su efecto puede diferir del de la aplicacion
localizada.

En el caso de las mandarinas con semillas Dancy y Temple,
Feinstein et al. (1975) obtienen que con la aplicacién de ANA a
150 ppm, cuando el fruto tiene un didmetro de 5 a 10 mm, se
obtiene un aumento del namero final de frutos y de la produc-
cion aunque el tamafio medio de los frutos disminuye ligera-
mente. Estos autores observan también una disminucién del
nimero de semillas del orden del 72% en Dancy y del 82% en
Temple. Adicionalmente detectan un incremento de la actividad

de giberelinas endégenas como consecuencia del tratamiento
con ANA.

La discrepancia de estos resultados con los anteriormente
citados obtenidos en Clementina Fina podrian deberse, a nivel
de hipétesis y a falta de otros estudios que profundicen en el
tema, a una interaccion de las auxinas de sintesis con las semi-
llas del fruto, que producirian un efecto distinto en funcién de
que el fruto sea o no aspermo.

Sin embargo es bien conocido el efecto de las auxinas, espe-
cialmente de algunas sintéticas, como el acido 2,4 dicloro feno-
xiacético (2,4-D), 2,4,5 tricloro fenoxipropionico (2,4,5-TP) o
el naftalen acético (ANA), sobre el crecimiento del fruto cuan-
do se aplican en la fase inicial de desarrollo del mismo
(Steward et al., 1947, 1951; Steward y Parker, 1954; Rivero et
al., 1969; Cuiiat et al., 1974; Guardiola, 1981; Guardiola y
Lazaro, 1987). ;
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Las auxinas de sintesis producen importantes reducciones en
la abscision de frutos maduros de citricos. El 2,4-D se ha mos-
trado efectivo en diversas variedades de citricos (Steward et al.,
1947; Stewart y Parker, 1954; Garner et al., 1961; Rivero et al.,
1969; Cuiat et al., 1974). Otras auxinas de sintesis como el
2,4,5-T y 2,4,5-TP también han mostrado su eficacia en este
proceso (Stewart et al., 1951).

2. GIBERELINAS

2.1. Actividad end6gena en el fruto

Khalifah et al., (1965), detectaron la presencia de tres subs-
tancias con actividad biologica semejante a la de las giberelinas
en frutos inmaduros de "Washington Navel' y de limones
"Eureka'. De estos compuestos, dos de ellos se comportaban
como la GA1 y la GA9. Se han encontrado también al menos
tres fracciones activas en extractos de flavedo de frutos madu-
ros (Goldschmidt y Galily, 1974).

El contenido en giberelinas parece relacionarse con la condi-
cion vegetativa o floral de los brotes de manera que los prime-
ros presentan mayores concentraciones que los segundos
(Monselise, 1973). En estos 6rganos se han identificado tentati-
vamente la GAl y la GA9 (Kawarada y Sumiki, 1959; Jones et
al., 1977).

Se ha demostrado actividad de giberelinas en varias fases del
desarrollo del fruto. Wiltbank y Krezdorn (1969), en un trabajo
basado exclusivamente en determinaciones fluorométricas,
correlacionaron la tasa de crecimiento del fruto de W. navel con
la concentracion de giberelinas durante el periodo de division
celular. También encontraron que el total de giberelinas por
fruto aumenta durante el periodo de alargamiento celular. Esto
lleva a los autores a sugerir una relacién causa efecto entre las
giberelinas enddégenas y las etapas tempranas de crecimiento
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del fruto. Desgraciadamente, estos resultados no han sido con-
firmados por otros autores. Se ha comprobado que los frutos
proximos a la maduracién contienen menos giberelinas que los
mas jovenes (Goldschmidt et al., 1972; Emer et al., 1976). La
concentracion de giberelinas disminuye rdpidamente en los fru-
tos durante el proceso de senescencia (Goldschmidt y Galily,
1974). De hecho los niveles de giberelinas aumentan en la pri-
mavera (Rasmussen, 1973) para reducirse progresivamente
durante el verano (Kuraoka et al., 1977).

Garcia Papi y Garcia Martinez (1984 a) encuentran que en los
ovulos fecundados de Clementino Monreal (variedad con semi-
llas) se sintetiza una substancia tipo giberelina, que parece estar
implicada en la fructificacién de esta variedad. También se
observa que el desarrollo partenocdrpico de los frutos de
Clementino fino, parece depender de la presencia de giberelinas
difusibles en el ovario antes de la antesis.

Talon y Primo Millo (1984) han encontrado que los frutos de
la variedad Navelate, cuya capacidad de cuajado es inferior a
los de Washington Navel (variedad a partir de la cual se origind
la anterior por mutacion), muestran mayor actividad de gibere-
linas que los de esta ultima en los primeros estadios de desarro-
llo del fruto. Este hecho hace suponer a los autores que estas
hormonas no son las tnicas responsables de la induccién del
cuajado del fruto en este grupo de variedades.

Talon (1987) ha identificado v cuantificado las principales
giberelinas de los citricos mediante cromatografia de gases
combinada con espectrometria de masas. Se han identificado
inequivocamente las siguientes giberelinas; GA1, GA20, GA4,
GAS8, GA29, GAI9, GAl7, e ISO-GA3. Asimismo, se han obte-
nido evidencias de la presencia adicional de GA3 y GA9, y de
un namero de compuestos de estructura relacionada con las
GAs desconocidos hasta la fecha. Entre ellos, una hidroxi-
GAI2 y varias sustancias di o trihidroxi-GA-Cl9. Sobre los
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anteriores resultados, se han propuesto distintas rutas metaboli-
cas, de sintesis de GAs en citricos. La via biosintética principal
corresponde a la ruta de la 13-hidroxilacién, mientras que la via
de la No-hidroxilacién, constituye una alternativa secundaria de
menor importancia.

La distribucion de GAs en los 6rganos productivos de los
citricos presenta una pauta evolutiva en tres fases, la ultima de
las cuales es cualitativamente diferente a las dos anteriores y
presenta asimismo un significado distinto. En las dos fases acu-
mulativas anteriores, GA1 se correlaciona, primero con el desa-
rrollo de las yemas florales y posteriormente con el periodo ini-
cial de cuajado y crecimiento del fruto. La tercera fase acumu-
lativa de GAs tiene lugar aproximadamente 30-40 dias después
de la antésis de la flor y estd caracterizada por la presencia de
elevados niveles de los precursores de GA1l y de productos
metabolicos de los mismos. Los modelos de distribucion de las
GAs durante la fructificacién permiten obtener la conclusion de
que GA1 parece ser la inica GA activa "per se" en la induccién
de los cambios metabdlicos asociados a los procesos de cuajado
y desarrollo del fruto (Talén et al., 1988). Por tanto, segin estos
autores los procesos de cuajado y desarrollo del fruto requieren,
niveles adecuados de GA1 en el momento critico de su induc-
cion. En la variedad Clementina, se ha relacionado la incapaci-
dad de fructificar con los bajos niveles de GA1 en el ovario, ya
que estos autores han encontrado que dicha variedad es defici-
taria en GA1 y también en GA20 que estd estrechamente rela-
cionada metabodlicamente con la anterior.

En las variedades de citricos con semillas, la maxima con-
centracion de GA1 se encuentra en los 6vulos fecundados,
donde probablemente se biosintetiza. En las variedades parte-
nocarpicas (aspermas), el GAIl se encuentra mayoritariamente
en los tejidos de las paredes del ovario (Talon et al., 1988).

En este sentido Monselise (1977) propuso que en los frutos
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sin semillas los tejidos de las paredes del ovario deben ser los
productores o los receptores de las hormonas que influyen en el
cuajado y en el desarrollo de estos érganos. Esta afirmacion se
apoya en una consideracién morfogenética, segin la cual en las
primeras etapas de desarrollo del fruto, cuando la division celu-
lar es mds activa y la actividad metabdlica mas alta, los tejidos
de la pared del ovario son los constituyentes mayoritarios de
este Organo.

Talén (1987) no ha obtenido evidencias convincentes que
indiquen que las GAs del polen, las GAs transportadas por la
savia o las GAs sintetizadas en los 6rganos vegetativos, contri-
buyan significativamente a la fructificacién de las variedades
estudiadas.

Hofman (1988) determina los niveles de giberelinas en ova-
rios adyacentes a hojas jovenes y a hojas maduras, con objeto
de relacionar los niveles de estas hormonas con la capacidad de
cuajado y desarrollo de ambos tipos de ovarios. En un periodo
de 10 semanas a partir de la antésis la retencion en el arbol y el
desarrollo fue superior en los ovarios adyacentes a hojas jove-
nes. Sin embargo no se encontraron diferencias significativas
en la concentraciéon de giberelinas en ambos tipos de ovarios.
Durante el periodo estudiado la cantidad total de giberelina por
fruto mostraba un aumento continuo con el crecimiento de
éste,siendo la cantidad total absoluta superior en los ovarios
adyacentes a hojas jovenes. Sin embargo en este trabajo no se
aportan datos sobre la procedencia de estas giberelinas y su
posible transporte desde las hojas proximas.

2.2. Aplicaciones exogenas

En numerosas especies y variedades de citricos el tratamien-
to con 4cido giberélico de frutos individuales, ramas o peque-
flas porciones del arbol incrementa generalmente el porcentaje
de cuajado de los frutos tratados (Krezdorn y Cohen, 1962;
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Krezdorn, 1969; Moss, 1972); siendo sin embargo, la respuesta
muy diferente cuando se trata todo el arbol.

Las pulverizaciones del arbol completo con GA3 no mejoran
el cuajado del fruto en la mayor parte de las variedades (Crane,
1964; Coggins y Hield, 1968) aunque si tienen una clara influen-
cia sobre el cuajado de algunas variedades de mandarinos
autoincompatibles, como son los Clementinos o el tangelo
Orlando cuya fructificacion es claramente aumentada si se le
aplican pulverizaciones foliares de acido giberélico (Soost y
Burnett, 1961).

Cameron et al.,(1960) indican que muchas mandarinas
autoincompatibles, v con escasa capacidad partenocarpica,
requieren una polinizacidn cruzada para tener un cuajado nor-
mal. En estas variedades la importancia de la presencia de
semillas en el cuajado del fruto ha sido puesto de manifiesto en
la Clementina Monreal que, en ausencia de polinizacién y por
tanto de semillas, solo un escaso nimero de frutos llegan a la
madurez (Garcia-Papi y Garcia-Martinez, 1984b).

Soost (1958) obtuvo incrementos de la produccién de
Clementinas mediante aportes de GA3 a 1000 ppm aplicados en
plena floracion. Los frutos tratados eran mas alargados y de
menor peso medio, mientras que la textura, el color y el grosor
de la piel no se veian afectados. Soost y Burnett (1961) encon-
traron que la aplicaciéon de soluciones de 100 y 500 ppm de
KGA3 mejoraban la fructificacion del Clementino, pero reduci-
an el tamafno de los frutos y eventualmente se observaban
dafios en los arboles. Al rebajar 1a dosis a 60 ppm de KGA, los
dafios disminufan pero no se obtuvieron incrementos sensibles
de la produccion. Coggins et al, (1966) y Rivero et al., (1969)
observaron un aumento en la produccién del Clementino
mediante tratamientos con soluciones de 10 ppm de GA3 apli-
cadas en el momento de la caida de pétalos.

Damigella et al., (1970), Cunat et al., (1974) y Blondel
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(1977) confirman el incremento de la productividad del
Clementino mediante la aplicaciéon de GA3 a concentraciones
comprendidas entre 10 y 25 ppm en el momento de 1a caida de
pétalos. En todos los casos se consigue un aumento del nimero
de frutos cuajados por arbol pero €stos, son de menor tamafio
que los de los drboles testigos no tratados. Cuidiat et al., (1974),
observaron que la aplicacién combinada de GA3 10 ppm y 2,4,5
TP 30 ppm mejora la producciéon del Clementino, aumentando
el nimero de frutos comercializables (mayores de 45 mm 9).
En general los mejores resultados se obtienen cuando la aplica-
cion se realiza en los primeros estados de la fructificacion,
inmediatamente después de la caida de pétalos. Garcia-
Martinez y Garcia-Papi (1979a) estudian la influencia de la
época de aplicacion de GA3 a ovarios de Clementino Fino
obteniendo que la mdxima eficacia en cuanto a incremento del
porcentaje de fructificacion, se obtenia con los tratamientos
efectuados durante la primera semana después de la antésis de
la flor.

Feinstein et al., (1975) efectuan tratamientos con soluciones
a 20 ppm de GA3 en mandarinos Dancy y Temple durante la
floracién, obteniendo un aumento tanto del nimero de frutos
por drbol como de 1a produccién total y una ligera disminucion
del tamafio del fruto.

Brosh y Monselise (1977) consiguen una mejora del cuajado
del fruto del hibrido Topaz (Ortanique) con una dosis de GA3
de 20 ppm aplicada en plena floracién. Por otra parte Krezdorn
y Jenberg (1977) sefialan que en los tangelos Orlando y
Minneola y en los mandarinos Robinson, Osceola y Nova,
todos ellos autoincompatibles, la aplicacion de GA3 a 15 ppm
en plena floraciéon aumenta el cuajado y la produccién de frutos
sin semillas, observandose un ligero retraso en la coloracion de
la piel y disminucion, tambi¢n ligera, del tamafio del fruto.

La mayoria de los autores coincide en que el tratamiento con
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giberelinas exdgenas a las mandarinas autoincompatibles pro-
duce, junto con el aumento del nimero de frutos cuajados, una
reduccion del tamaifio final de los mismos. Wilson (1983) sena-
la que los Clementinos tratados a 10 ppm, ademds de producir
frutos mas pequefios, €stos son mas sensibles a las condiciones
climdticas adversas y Krezdorn (1986) anade a la disminucién
del tamafio del fruto un ligero retraso en el cambio de color de
la piel cuando se tratan algunos tangelos a 10 ppm de GA3 en
plena floracién o a 2/3 de caida de pétalos. Este autor observa
que si la cantidad de liquido aplicado o la concentracién en GA
del mismo son excesivos se puede producir defoliacion,
Algunos autores han observado también un aumento de la
superficie de la hoja de los brotes de primavera como conse-
cuencia de la aplicacion de GA3 durante la floracion (Dayman,
1981; Mauk et al., 1986).

Sin embargo las aplicaciones de acido giberélico en floracién
0 a la caida de pétalos aceleran el crecimiento de los tejidos del
ovario durante la primera fase de desarrollo del fruto (Moss,
1972; Garcia Papi y Garcia Martinez, 1979), aunque normal-
mente este efecto no se hace patente cuando finaliza el desarro-
llo de los mismos.

En general, se asume que la reduccién del tamano final del
fruto inducida por los tratamientos con dcido giberélico se debe
al aumento de la competencia entre los mismos ocasionada por
el aumento del ndmero de frutos cuajados. Guardiola (1981)
indica la posibilidad adicional, de un efecto depresivo directo
del acido giberélico sobre el crecimiento del fruto. Asimismo
propone que el efecto negativo de este tratamiento sobre el
tamafnio final del fruto puede paliarse ajustando al minimo la
concentraciéon de GA3, indicando que en Clementino Fino, en
la mayoria de los casos, bastaria con una aplicacién de GA3 a 5
ppm en ¢l momento de la caida de pétalos. También hay que
tener en cuenta la variabilidad en la curva dosis-respuesta tipica
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de la aplicacion de reguladores de desarrollo ya que al comple-
mentar al contenido endogeno, y estar éste en funcion de las
condiciones climaticas los efectos de la concentracién de la
aplicacion exdgena pueden variar aunque, en un margen no
demasiado amplio (Garcia Luis, 1987).

Los resultados concluyentes y generalizados que se obtienen
con la aplicacion exdgena de 4cido giberélico a mandarinas
autoincompatibles y algunos hibridos no pueden extenderse a
otras especies y variedades. El efecto de la aplicacion de gibe-
relinas para incrementar el cuajado del fruto ha sido ensayado
también en variedades de naranjas pertenecientes al grupo
Navel debido a que frecuentemente muestran problemas de
productividad en algunas areas de cultivo.

Hield et al., (1965) ensayan la aplicacién de KGA en la
variedad Washington Navel durante los periodos de floracion e
inicio del cuajado del fruto a las dosis de 46,92 y 184 ppm. Con
estos tratamientos obtuvieron disminuciones de la produccion,
sin encontrar diferencias en el tamano de los frutos. En la cam-
pana siguiente efectuaron tratamientos semejantes a las concen-
traciones de 12'5, 25 y 50 ppm, no apreciandose efectos sobre la
produccion. Sin embargo Deidda(1971) obtiene incrementos en
el nimero final de frutos cuajados de Washington Navel con
tratamientos de GA3 en plena floracién a las concentraciones
de 50 y 100 ppm. Con la concentraciéon de 100 ppm obtiene
también incrementos significativos en el peso final de la cose-
cha. Este autor no observa diferencia respecto a peso del fruto,
color de la piel, porcentaje de zumo, acidez total y relacién
s6lidos solubles/acidez. Posteriormente Southwick y Davies
(1982) también observan que los tratamientos con GA3 a la
concentracién de 25 ppm en plena floracién, aumentanligera-
mente el ndmero total de frutos cuajados en esta misma varie-
dad, sin encontrar diferencias en el tamano final de los frutos
respecto a los drboles testigos no tratados. |
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En la variedad Navelate Agusti et al., (1982) encuentran que
un tratamiento con GA3 en el periodo de caida de pétalos incre-
mentaba el cuajado inicial de los frutos, pero este efecto era
transitorio y en algin caso la produccion final no aumentaba.
La respuesta obtenida en cuanto a incremento de la productivi-
dad era marcadamente dependiente de la concentracion de
GA3, obteniéndose los mejores resultados con la de 5 ppm. Las
concentraciones mds altas (hasta 20 ppm) no produjeron incre-
mentos signficativos de la produccion respecto de los édrboles
control no tratados,cuando se estudian globalmente los efectos
en cinco plantaciones distintas. Estos autores indican que
dichas concentraciones elevadas pueden aumentar la produc-
cién en huertos de productividad baja, mientras que en huertos
de productividad alta este efecto no se aprecia o incluso pueden
obtenerse disminuciones en la cuantia de la cosecha.

Estos autores también observan que los tratamientos con
Clormequat (CCC), inhibidor de la sintesis de GAs, en el
momento de la caida de pétalos, disminuian la produccién total
al ser menor el numero de frutos cosechados.

La conclusion general que se desprende del estudio de las
giberelinas end6genas de los frutos citricos y de las aplicacio-
nes exogenas de estas hormonas es, que el proceso de cuajado
de fruto requiere al menos en su fase inicial una alta tasa de
giberelinas en el ovario. Estas hormonas pueden biosintetizarse
en las semillas en desarrollo o bien en las paredes del ovario,
como parece ser el caso de las variedades partenocarpicas
aspermas, sin descartar la posibilidad de la traslocacion de estas
hormonas desde otros érganos. La aleatoriedad de los resulta-
dos obtenidos con las aplicaciones exdgenas en distintas varie-
dades, parece indicar que su efecto esta supeditado a la concen-
tracion de hormonas endogenas del ovario. Sin embargo parece
también claro que las giberelinas no son las tnicas hormonas
que participan en el proceso de cuajado del fruto y por tanto en
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algunos casos las concentraciones bajas de auxinas o citoquini-
nas durante los primeros estadios de desarrollo del fruto pueden
condicionar el cuajado y desarrollo del mismo.

Por altimo aparece una clara interferencia de los factores
nutricionales y de cultivo en el efecto de las hormonas, pudien-
do estos condicionar fuertemente el cuajado y desarrollo del
fruto y alterar la respuesta a las aplicaciones exogenas.

2.3. Interacciones entre nutrientes, condiciones de cultivo y
aplicaciones de giberelinas

Powell y Krezdom (1977) en un estudio para conocer las
pautas de translocacién de metabolitos marcados con 14C
durante la floracion, y el cuajado de los citricos, observaron
que tanto la polinizacién como la aplicacién de GAs producen
una considerable movilizacién de los metabolitos marcados
hacia los ovarios y los frutos en desarrollo. Cuando las flores
eran emasculadas y encapuchadas para evitar la polinizacién y
no habia estimulo posterior por tratamiento con GAs, dicha
movilizacién no se producia. La movilizaciéon de metabolitos
era especialmente fuerte en las tres semanas después de la ante-
sis y se considera necesaria para un buen cuajado y desarrollo
del fruto.

En un estudio mas reciente, Mauk et al., (1986) muestran
que la aplicacion de GA3 a frutos en desarrollo de naranjos
Valencia, aumentaba sensiblemente el peso seco del fruto y a la
vez incrementaba la translocacién de fotoasimilados marcados
con 14C desde las hojas hacia los frutos en desarollo. El trata-
miento con Paclobutrazol (PP 333) mhibidor de la sintesis de
giberelinas, reducia la expansion foliar y el crecimiento del
fruto, a la vez que inhibia el transporte de asimilados marcados
con 14C desde las hojas a los frutos.

Estos autores concluyen que las GAs son especialmente acti-
vas en promover un incremento del flujo de nutrientes hacia el



55

fruto en desarollo (efecto sumidero). Se considera que un apor-
te suficiente de nutrientes al fruto en sus primeros estados de
desarrollo, es indispensable para el cuajado del mismo y se
especula con la posibilidad de que la causa de la mejora del
cuajado del fruto inducido por las aplicaciones de GAs sea el
incremento del denominado efecto sumidero del fruto en desa-
rrollo, especialmente en frutos sin semillas cuando se da un
bajo contenido endégeno de estas hormonas.

En este sentido son interesantes las observaciones de
Damigella et al., (1970), Blondel (1973) y Agusti et al., (1982)
que observan que la incision anular de las ramas (rayado) en la
floracién, mejora el efecto del GA3 en variedades consideradas
claramente improductivas (Clementina fina y Navelate).

Se acepta de forma general, que el rayado produce una acu-
mulacion temporal de fotoasimilados en la parte superior de la
rama rayada al interrumpirse el flujo de nutrientes transporta-
dos por el floema hacia las raices. Segiin Monselise (1978) el
efecto positivo del rayado puede ser también debido a un incre-
mento en la concentraciéon de giberelinas enddgenas en las par-
tes aéreas de la planta, que facilitarian la movilizacién de
nutrientes hacia los frutos en desarrollo. En cualquier caso los
efectos combinados del rayado y de la aplicacién de GA3 pare-
ce que pueden estar relacionados con su influencia en las rela-
ciones fuente-sumidero durante la primera fase de desarrollo
del fruto.

Adicionalmente son interesantes las observaciones de
Garcia-Martienz y Garcia-Papi (1979a) que al tratar individual-
mente inflorescencias con hojas de Clementino fino con solu-
ciones de GA3 a la concentracién de 100 ppm en el momento
de la abscision estilar (aproximadamente 2 semanas después de
la antesis), encuentran que en los 5-16 dias posteriores al trata-
miento, el contenido total de N, P y K en las hojas de las inflo-
rescencias tratadas con GA3 es més bajo y el de los frutos mas
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alto, respecto a las inflorescencias no tratadas. No queda sin
embargo claro si este efecto es debido a un incremento del
transporte de macronutrientes hacia el fruto inducido por el
GA3 o bien es una consecuencia del mayor desarrollo inicial de
los ovarios tratados.

En cualquier caso y apoyando la posibilidad de que al menos
parte de la accion del GA3 sobre el cuajado del fruto se deba a
una influencia sobre la nutricién de este, hay que considerar las
observaciones de Agusti et al., (1982) segun las cuales en los
huertos improductivos, donde posiblemente la disponibilidad
de asimilados es mas baja, los efectos de la aplicaciéon de GA3
sobre el cuajado del fruto son mds consistentes. Esto puede
deberse a que quizd, en condiciones de deficiente disponibili-
dad de nutrientes, los problemas de reparto de los mismos entre
los distintos organos sean més acusados, por lo que el GA3
actuaria alterando este reparto en beneficio de la nutricion del
fruto en desarrollo.

En este sentido hay que mencionar también que en los pri-
meros ensayos sobre aplicacion de acido giberélico en
Clementino fino realizados en Espaina (Rivero et al., 1969,
Cunfat et al., 1974) se obtenian incrementos de la produccién
del orden del 60-70 % en huertos de baja productividad (21-49
Kgr/arbol de media respectivamente en los controles no trata-
dos).

En una experiencia posterior Guardiola (1981) solo obtiene
incrementos del 28-32% de la produccién en arboles de
Clementino fino de mayor productividad (66 Kgr/arbol de
media en los controles no tratados). Por tanto parece légico
pensar que en los drboles con un cultivo de base mas cuidado y
posiblemente con una mejor nutricion, el tratamiento con GA3
produce proporcionalmente incrementos menores en el peso de
la cosecha.

En otros paises algunos autores que consiguen aumentos en



31

la produccién con el tratamiento con GA3, parten tambi€n de
arboles de muy baja productividad. Blondel (1977) en
Clementino fino, obtiene un 68% de incremento sobre una pro-
duccién inicial de 14 Kgr/arbol. Damigella et al. (1970), tam-
bién en Clementino Fino, obtienen un incremento medio en dos
afos del 75%, partiendo de una produccion inicial de 45 Kg.
Krezdorn y Jernberg (1977) con 4 hibridos de mandarino
autoincompatibles (Orlando, Minneola, Robinson y Nova) con-
siguen incrementos medios del orden del 140% cuando la pro-
duccion de los testigos sin tratar era de 43 Kg/arbol.

En cualquier caso los efectos combinados de los nutrientes y
las GAs, es un tema que requiere mas profundas investigacio-
nes, sobre todo en lo que se refiere a conocer las relaciones
causa-efecto entre la aplicaciéon de hormonas y el transporte de
metabolitos al fruto.

3. CITOQUININAS
3.1. Actividad enddgena

La primera referencia sobre citoquininas en agrios la dan
Khalifah y Lewis (1966), que encontraron en las semillas de
limonero, un factor que inducia a la divisién celular, aunque no
identificaron la sustancia en cuestion.

Posteriormente Goren y Monselise (1976) detectaron,
mediante el bioensayo de la médula de tabaco, actividad de
citoquininas endogenas en la corteza de frutos, de la variedad
de naranja Shamouti.

Wheaton y Bausher (1977) efectuaron una identificacion ten-
tativa de la zeatina y su ribosido en el exudado de xilema de los
agrios, utilizando la técnica de cromatografia liquida de alta
presion (HPLC), seguida del bioensayo de Amaranthus , aun-
que los resultados no fueron concluyentes.
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[lan y Goren (1979),estudiaron la evolucién de la concentra-
cioén de citoquininas con la edad de la hoja, efectudndo la cuan-
tificacion mediante los bioensayos de proliferacién del callo de
soja y el crecimiento del cotiledéon de rabano. Los resultados
mostraron un incremento del contenido de citoquininas con el
envejecimiento de la hoja. Estudios posteriores (Hendry et al.
1981) sobre la evolucién de las citoquininas con el desarrollo
de las hojas de la variedad de naranjo "Valencia Late", mostra-
ron un cambio en el contenido de citoquininas polares y no
polares con la edad de la hoja; en las hojas jévenes de primave-
ra se encuentran altos niveles de citoquininas polares y bajos de
no polares, invirtiéndose esta relacion al envejecer la hoja.

El incremento de las citoquininas con el envejecimiento de la
hoja, se asocia con la acumulacién de formas conjugadas inac-
tivas o de reserva, mientras que las bases libres de alta activi-
dad biolégica disminuye durante la senescencia.Saidha et al.
(1983), efectuaron un estudio comparativo de la actividad de
citoquininas en la savia procedente de naranjos injertados sobre
distintos patrones, utilizando el bioensayo de Amaranthus. Se
encontr6 que las plantas injertadas sobre el patrén
C.Volkameriana tenian mayor actividad que sobre Citrange
Troyer. Los autores asocian este resultado con el mayor vigor y
productividad que presentan las variedades injertadas sobre
C.Volkameriana.

En lo que se refiere a la presencia de sustancias con activi-
dad de citoquininas en los frutos, las primeras referencias se
deben a Goren y Monselise (1976) y a Erner et al. (1976) que
detectan actividad en las cortezas de frutos de naranjo encon-
trando un contenido en citoquininas y giberelinas muy superior
en los frutos de piel rugosa que en los de piel lisa durante la
primera fase de su desarrollo. Los autores sugieren que hay una
relacion causal entre el nivel de reguladores endégenos y la
rugosidad de la piel. Furi6 et al. (1981) compararon la actividad
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de citoquininas en extractos de brotes vegetatﬁbs y florales de
las variedades de naranjo W.navel y Navelate, cuantificando el
contenido en estas hormonas por el bioensayo de la médula de
tabaco. Los resultados mostraron que los brotes florales de
Washington Navel tenian mayor contenido en citoquininas que
los brotes vegetativos. En Navelate la respuesta fué inversa,
observandose un mayor contenido de citoquininas en los brotes
vegetativos mientras que en los florales los niveles de estas
hormonas eran muy bajos. Los autores indican que estas dife-
rencias pueden estar relacionadas con la diferente productivi-
dad que muestran ambas variedades.

Saidha et al. (1985) determinaron el contenido en citoquini-
nas endégenas de frutos de naranjo en desarrollo Shamouti,
comparando los procedentes de inflorescencias con hojas y de
inflorescencias sin hojas.Encontraron la presencia de dos zonas
de actividad en la cromatografia de papel, testada mediante el
bioensayo de Amaranthus. Independientemente del origen del
fruto, la mayor actividad de citoquininas se obtuvo en el
momento de la caida de pétalos, observandose una acusada dis-
minucién de la actividad en los posteriores estados de desarro-
llo del fruto. En los frutos procedentes de inflorescencia con
hojas se obtuvieron mayores niveles de actividad que en los
frutos de inflorescencia sin hojas. En la discusion de los resul-
tados los autores asumen que las citoquininas influyen en el
proceso de cuajado y desarrollo de los frutos citricos.

Stewart y Barthe (1984) identifican mediante técnicas
ELISA Y HPLC combinada con GC-MS, el ribésido de la zea-
tina (ZR) y la isopentenil adenosina (IPA) a partir de extractos
de botones florales de naranjos Valencia, aunque no aportan
suficientes pruebas espectrométricas. Herndndez (1987) en un
estudio realizado sobre diversas variedades de naranjos y man-
darinos muestra que la evolucién de la actividad de citoquini-
nas de caracter basico, en los 6rganos reproductivos de citricos,
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alcanza un maximo en los ovarios en el momento de la antesis

de la flor y disminuye en los estados posteriores de desarrollo
del fruto.

Las citoquininas de caracter 4dcido, por el contrario, tienden a
“incrementar en los estados iniciales de desarrollo del fruto, des-
pués de la caida de pétalos.Dentro de las variedades sin semi-
llas, la Salustiana muestra un elevado contenido en citoquininas
en el ovario en el momento de la antesis de la flor, mientras que
en la Navelate, cuyo cuajado de frutos es muy escaso, €l nivel
de citoquininas en el ovario es muy bajo. La actividad de cito-
quininas en el ovario, se relaciona con la diferente capacidad de
fructificacién de ambas variedades.El estimulo de la poliniza-
cion induce la sintesis de citoquininas en los ovarios de la
variedad de naranjo con semillas Blanca comuna, fecundados
normalmente. Los bajos niveles de estas hormonas, que se
encuentran en los ovarios de flores emasculadas, en las que se
ha impedido la polinizacion, posiblemente influyen en su rapi-
do desprendimiento.El contenido en citoquininas de los ovarios
de la variedad partenocarpica de naranjo Salustiana, es superior
al de la variedad con semillas Blanca comuna. Ello indica que,
en las variedades partenocdrpicas, la biosintesis de citoquininas
se realiza probablemente en los évulos o en las paredes del ova-
rio, aunque no se descarta la posibilidad de que trasloquen
desde otros 6rganos (raices) via xilema. De esta forma se supli-
ria la ausencia de semillas en desarrollo, que constituye una
posible fuente de estas hormonas.Las variedades de mandarino
estudiadas, muestran niveles altos de citoquininas en el ovario,
con independencia de su capacidad partenocérpica y del hecho
de que hayan sido o no polinizadas. Por tanto, en los mandari-
nos, a diferencia de los naranjos, el contenido en citoquininas
del ovario no parece limitar el cuajado del fruto.

En las hojas, la actividad de citoquininas tiende a aumentar
durante su envejecimiento. En esta fase se acumulan glucésidos
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y formas fosforiladas de estas hormonas, que se asocian a com-
puestos inactivados o de reserva.

Estos autores han identificado inequivocamente, las citoqui-
ninas zeatina (io6Ade); ribosil zeatina (i06A) e isopentenilade-
nina (106Ade), cuya presencia se ha demostrado por primera
vez en organos de citricos, utilizando de forma combinada las
técnicas de cromatografia liquida de alta presion semipreparati-
va y cromatografia de gases-espectrometria de masas. Las hojas
son especialmente ricas en ribosilzeatina, mientras que en los
ovarios se encuentra mayoritariamente la zeatina, excepto en
los de la variedad Salustiana que aparece un alto contenido de
isopenteniladenina. En las hojas viejas y en los frutos en desa-
rrollo, aumenta la concentracién del ribétido de la isopentenila-
denosina, que segin una identificacion tentativa, constituye la
citoquinina fosforilada méas abundante en estos organos. Se han
identificado también tentativamente, los principales glucésidos
de citoquininas en las hojas y en los ovarios. Estos correspon-
den a formas 04-glucosil de la zeatina y ribosilzeatina.Dichos
glucosidos parecen constituir formas de acumulacién e inacti-
vacién y su mayor concentracién se da en las hojas adultas.

3.2. Aplicaciones exégemis

La influencia de las citoquininas sobre el cuajado y desarro-
llo del fruto se ha puesto de manifiesto en los ensayos sobre
aportaciones exdégenas de estas hormonas. Se ha comprobado
en repetidas ocasiones que la aplicacién de citoquininas a ova-
rios o frutos en sus primeros estados de desarrollo, aumentan
considerablemente su capacidad de cuajado (Hield et al. 1958;
Krezdorn y Cohen, 1962; Krezdorn, 1969; Moss, 1972). La
aplicacion de citoquininas ha resultado ser altamente eficaz
para incrementar la probabilidad de cuajado de los ovarios de la
variedad Navelate (Primo-Millo et al. 1977) que muestran un
bajo contenido endogeno de estas hormonas (Furio et al.
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1981).Garcia-Martinez y Garcia-Papi (1979 a) aplican BA a las
inflorescencias con hojas del Clementino fino a las concentra-
ciones 25,50 y 100 mg/l. Los tres tratamientos aumentan el
cuajado y peso de los frutos aunque no tan eficientemente
como GA . El mejor para el tratamiento eracuando se aplicé 7
dias después de la antésis.

Furié (1981), aplicé diferentes soluciones de Kinetina y BA
(5,10,20 y 50 ppm) a frutos individuales de Navelate y
Clementina, encontrando que la dosis 6ptima para la maxima
eficacia en el cuajado de los frutos era la de 20 ppm para ambos
compuestos. Los mayores porcentajes de frutos cuajados se
obtienen cuando la aplicacién hormonal se realiza a ovarios en
el momento de la caida de pétalos. La eficacia de los tratamien-
tos es ligeramente menor cuando se aplican a ovarios en el
momento de la antesis y disminuye también progresivamente
cuando el tratamiento se aplica a frutos en estados mas avanza-
dos de desarrollo, siendo su efecto muy reducido en el mes de
Junio.

También se aprecié que la abscision de los frutos en brotes
mixtos es inferior a la de los frutos procedentes de brotes flora-
les; pero en estos udltimos el incremento de cuajado relativo
inducido por la aplicacion hormonal respecto a los frutos seme-
jantes sin tratar, es notablemente superior.

Como en el caso de las giberelinas,los efectos de las citoqui-
ninas difieren si su aplicacién se efectia en 6rganos individua-
les o al arbol completo.

Moss (1972), en Australia, encontré que las aplicaciones de
Kinetina al &rbol completo en floracién aumentaban el cuajado
de la variedad de naranjo Washington Navel, por el contrario
Southwick y Davies (1982 a), en Florida, no encontraron nin-
guna mejora en el cuajado de esta variedad cuando se pulveriza
el arbol con BA a la concentraciéon de 20 ppm en plena flora-
cion. Daynan (1981) afirma que la BA aplicada a 100 y 400
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ppm no tiene ninguna influencia sobre el cuajado de la naranja
Jeng.

Furi6 (1981) tuvo incrementos en la productividad de hasta
el 20% al pulverizar drboles completos de Navelate con BA. La
€época y concentracion Optima del tratamiento fueron la de
caida de pétalos y 20 ppm respectivamente. Este autor no
encuentra diferencias significativas entre el tratamiento con BA
y con Kinetina. Mingo y Agusti (1984) encuentran que en esta
misma variedad obtienen un incremento del 91% en el niimero
de frutos cuajados por arbol al pulverizar éstos con Kinetina a
la concentracion de 25 ppm 7 dias después de la caida de péta-
los. Sin embargo, los valores del incremento de la productivi-
dad obtenidos en ambos ensayos no son en absoluto concluyen-
tes por tratarse de experiencias de un solo afio en una sola par-
cela experimental. Herndndez et al. (1988) en un ensayo de
cuatro afios en varias parcelas experimentales encuentran que
los tratamientos con citoquininas a arboles completos de la
variedad Navelate, aumentan su productividad, entre un 26 y
58%. Los resultados 6ptimos se consiguen con pulverizaciones
foliares a la dosis de 20 ppm de benciladenina, en el momento
de la caida de pétalos. El aumento de la productividad inducido
por este tratamiento, va acompafado de una ligera disminucién
del tamafio del fruto, que se debe a la mayor competencia entre
los mismos y no a un efecto directo de las citoquininas.

Furié (1981) obtiene también incrementos en la productivi-
dad del orden de 36% al pulverizar drboles completos de
Clementinos con BA. La época Optima para el tratamiento fue
la de caida de pétalos y los mejores efectos se consiguieron con
la concentracion de 20 ppm.

En relacion con las aplicaciones exdgenas de citoquininas se
ha prestado especial atencién a la absorcién y traslocacion de
estos compuestos en la planta.Hendry et al. (1981) detectan en
hojas maduras de naranjo Valencia altos niveles de citoquininas
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polares y bajos de no polares. Esta situacién se invirtié durante
el verano, cuando las citoquininas polares en estas hojas eran
casi indetectables y las no polares aumentaban. El contenido
total de citoquininas en las hojas viejas disminuia desde el
verano hasta el final del otofio. En las hojas en expansién el
contenido en citoquininas polares y no polares aumentaba con-
siderablemente con el desarrollo de las mismas . Estos autores
concluyen que probablemente las citoquininas son utilizadas
durante los periodos de crecimiento activo de los brotes, parti-
cularmente cuando se produce una rdpida expansion de las
hojas. Posiblemente se produce una removilizaciéon y exporta-
cion desde las hojas viejas a los brotes nuevos después de los
periodos de reposo.

Posteriormente, Hutton y Van Staden (1983) aplican zeatina
marcada 8(14C) a hojas maduras de naranjo después de un
periodo de reposo, con objeto de estudiar su transporte y poste-
rior utilizacién por las yemas y brotes en crecimiento.Sé6lo un
pequefio porcentaje de la radioactividad total recuperada se
detect6 en las partes de la planta no tratadas. Si las condiciones
no eran favorables al crecimiento de brotes nuevos, la mayor
parte de la radioactividad se encontraba en la corteza de las
ramas, lo que indicaba que estaba en proceso de traslocacion.
Cuando las plantas se expusieron a temperaturas mas altas, que
promovian el crecimiento de las yemas y el desarrollo de los
brotes, la mayor parte de la actividad recuperada a partir de
otros tejidos distintos de las hojas tratadas, se detecté en las
yemas o en los brotes jévenes.Estos resultados hacen pensar a
los autores, que las citoquininas procedentes de las hojas madu-
ras pueden jugar un papel en la estimulacion del crecimiento de
las yemas. Aparentemente los productosexportados son meta-
bolitos de zeatina mas que el producto aplicado. Estos metabo-
litos podrian posteriormente ser utilizados para la sintesis de
zeatina.
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Mauk et al.(1986) encuentran que la benciladenina marcada
con C14 es escasamente absorbida por las hojas de naranjo y asi-
mismo su traslocacion a los 6rganos en desarrollo es muy escasa.

Zhu y Matsumoto (1987) también han estudiado la absorcién
y traslocacion de la benciladenina en el mandarino Satsuma. La
absorcion de la BA-14C comienza inmediatamente después del
tratamiento y alcanza su maximo nivel al cabo de 8 horas. La
absorcion por la superficie abaxial de la hoja es mas rdapida que
por la superficie adaxial. La mayor parte de la BA aplicada
parece absorberse a través de los ectodesmos aunque una
pequeiia proporcién penetra a través de los estomas. Incluso en
condiciones de baja temperatura Ia BA se absorbe por las hojas
y por las yemas axilares en reposo favoreciendo su brotacién.
La adicion del mojante Tween 20 a las soluciones de BA, mejo-
ra claramente su absorcion por los tejidos epidérmicos. La con-
centracion 6ptima de Tween 20 era del 0,1%.

3.3. Interacciones entre nutrientes y aplicaciones exogenas
de citoquininas

Como en el caso de las giberelinas, mediante el empleo de
metabolitos marcados con 14C, se ha demostrado que la aplica-
cion de citoquininas incrementa la movilizacién de los mismos
hacia los ovarios y frutos en desarrollo tratados (Kriedeman,
1968; Kadoya y Tanaka 1972). Mauk et al (1986) encuentran
que las aplicaciones foliares de benciladenina a drboles jévenes
aumentan el crecimiento foliar, estimulan el desarrollo del fruto
e incrementan la exportacion de asimilados marcados con 14C
desde las hojas al fruto en desarrollo. Estos resultados indican
que la aplicacion foliar de BA puede infiuenciar las relaciones
fuente/sumidero en los primeros estados de desarrollo del fruto,
alterando la produccion y el reparto de fotoasimilados.

Adicionalmente, Primo-Millo et al. (1981) han mostrado que
la aplicacion de citoquininas a frutos en su primera fase de
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desarrollo, aumenta considerablemente la sintesis proteica, pro-
duce cambios cuantitativos y cualitativos importantes en las
fracciones de RNA e inhiben la actividad de ribonucleasa.
Estos autores sugieren, que el mantenimiento de la tasa de sin-
tesis protéica, es fundamental para el cuajado del fruto, espe-
cialmente en el periodo inmediatamente posterior a la caida de
pétalos. Indican también que para el desarrollo de este proceso,
es necesaria la activacion del metabolismo producida por dicha
hormona y el mantenimiento del transporte de metabolitos
hacia el fruto.

Otro aspecto al que se ha prestado atencion es al efecto de la
fertilizaciéon fosforada sobre la produccién de citoquininas.
Eddriss et al. (1984) estudian el efecto sobre la sintesis de cito-
quininas de tres niveles de fertilizaciéon fosforada en plantas de
naranjo amargo micorrizadas y no micorrizadas. La produccion
de citoquininas fue superior en las plantas micorrizadas que en
las no micorrizadas, incluso con pesos secos y concentraciones
de foésforo en las hojas similares. Estos autores concluyen que
el aumento de la produccién de citoquininas parece estar mas
asociada a la infeccién con micorrizas que a la mayor absorcion
de P. Posteriormente Dixon et al. (1988), estudian también la
influencia de las micorrizas (VAM) en el transporte de citoqui-
ninas desde las raices a los brotes de C. Jambhiri. Observan que
las plantas inoculadas producen un mayor flujo de Zeatina,
Dihidrozeatina y Ribosido de Zeatina que las no inoculadas,
llegando a la conclusiéon de que las VAM contribuyen o influ-
yen en la exportacién de citoquininas desde la raiz y que este
efecto estd asociado a una mejora en la nutriciéon fosférica y a
un incremento significativo en la biomasa de la planta.

4. INHIBIDORES DEL DESARROLLO

La abundancia de inhibidores del desarrollo en tejidos de
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citrus y particularmente en los frutos, se conoce desde hace
tiempo (Lewis et al.1965; Monselise et al. 1967). Su presencia
en grandes cantidades enmascara la de los promotores del desa-

rrollo o al menos interfiere con su estimaciOn cuantitativa
(Goldschmidt, 1968).

En los agrios se ha presentado una médxima atencion al inhi-
bidor-P cuya actividad se atribuyé a compuestos fendlicos. El
acido abscisico (ABA) se detectd en el zumo de limén median-
te la técnica de dispersion rotatoria 6ptica, después de su identi-
ficacion como el principal componente del inhibidor-f3
(Milborrow, 1967). Parece que la mayor parte de la actividad
de los inhibidores de desarrollo que se encuentran en extractos
de tallos, frutos en desarrollo y hojas (Monselise et al. 1967;
Goldschmidt y Monselise, 1966; Goren y Goldschmidt,
1970),estd causada por los inhibidores neutros y no por el acido
abscisico.

Posteriormente se ha identificado el ABA libre y conjugado,
en el flavedo de las naranjas utilizando cromatografia gaseosa y
espectrometria de masa (Goldschmidt et al. 1973). También se ha
evidenciado que los tejidos de los agrios, al igual que otros teji-
dos vegetales, contienen cantidades importantes de inhibidores
neutros no polares (Goldschmidt et al. 1973). Ninguno de estos
inhibidores parece encontrarse directamente asociado con los clo-
roplastos o cromoplastos de la corteza de los frutos citricos.

Goren y Goldschmidt (1970) estudian la evolucion del conte-
nido en inhibidores durante el desarrollo del fruto de la varie-
dad Shamouti utilizando el bioensayo del cole6optilo de avena.
Encuentran que inhibidores, con un Rf en la cromatografia de
papel proximos al del acido abscisico, se acumulan en las capas
externas del fruto (flavedo), mientras que el contenido en el
albedo y pulpa es mucho mds bajo.El contenido en inhibidores
en las capas externas del fruto aumenta a medida que avanza el
desarrollo del mismo.
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Goldschmidt et al. (1973) encuentran que los frutos verdes
contienen principalmente inhibidores neutros y relativamente
bajas cantidades de 4cido abscisico libre y conjugado. Los fru-
tos recolectados y tratados con etileno acumulan rdpidamente
acido abscisico libre y conjugado durante las primeras 24 horas
de tratamiento. Después de 48 horas, el ABA conjugado alcan-
zaba un nivel mucho mads alto que el libre. Los frutos que se
dejaban envejecer en el drbol siguieron una pauta similar de
acumulacion de ABA, llegando la relacién final entre el conju-
gado y el libre de 10 a 1.

Brisker et al.(1976) mostraron cémo en naranjos Shamouti
expuestos a etileno, el ABA presente en el flavedo aumentaba
sensiblemente y como el ABA libre obtenido en primer lugar se
iba transformando en ABA conjugado. En este caso la bencila-
denina actuaba como antagonista del etileno ya que retrasaba la
acumulacion del ABA, tanto libre como conjugado. La cinética
de la acumulacién del ABA en frutos tratados con etileno, indi-
ca que este compuesto en estado libre, aumenta hasta un cierto
nivel a partir del cual se transforma en ABA ligado, aparente-
mente inactivo (Brisker et al. 1976). Se ha encontrado una dis-
minucién del ABA en frutos de naranja Valencia que sufrieron
el proceso conocido como "reverdizacion” (Rasmussen, 1973).

Takahashi et al. (1975) estudian los cambios hormonales
durante el desarrollo del fruto de Satsuma y observan un maxi-
mo en la concentracién de ABA durante los primeros dias (7-
10) inmediatamente después de la antesis. Posteriormente, el
nivel de ABA en los primeros estados de desarrollo del fruto se
mantiene relativamente bajo, para volver a sufrir un ligero
incremento unos 30 dias después de la apertura de la flor.

Goldschmidt (1980) estudia los niveles de ABA en los dis-
tintos organos florales, a lo largo de su desarrollo, compren-
diendo desde el estadio de brote floral hasta la caida de pétalos.
El ABA aumenta su concentracién progresivamente en los ova-
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rios, alcanzandose los valores mas elevados en el momento de
la caida de pétalos. También destaca el hecho de que en el esti-
lo, se alcanzan las midximas concentraciones de ABA,después
de la polinizacion , asociadas con la liberacion de etileno que
ocurre antes de su desprendimiento.

Garcia-Papi y Garcia-Martinez (1984 a) muestran que en los
frutos de Clementino, las maximas concentraciones de ABA se
alcanzan a partir del momento de la caida de pétalos. En las
variedades con semillas el nivel de ABA es notablemente infe-
rior al de la variedad sin semillas, o al que se encuentra en los
ovarios no polinizados. El contenido de ABA en los frutos
durante el periodo de cuajado, parece correlacionarse positiva-
mente con su abscision.

Zacarias (1987) confirma en diversas variedades de naranjas
y mandarinas (Salustiana, Navelate, W.Navel, Blanca Comuna,
Clementina, Satsuma y M.Cleopatra) que las concentraciones
de ABA libre y conjugado en los ovarios de citricos presentan
un maximo en ¢l momento de la caida de pétalos y disminuyen
en los estados posteriores de desarrollo del fruto. Las varieda-
des con menor capacidad de cuajado del fruto, Clementina y
Navelate muestran una menor capacidad de conjugacion del
ABA, respecto a las mas productivas Satsuma y W.Navel.

Diferentes autores han reportado un aumento en la cantidad
de ABA en hojas aisladas de agrios que han sufrido desecacién
(Aharoni, 1978; Weill et al. 1979). Estos autores encuentran
también un aumento en el contenido en ABA en hojas de
naranjo "Shamouti" que habian sufrido "stress" hidrico. Furio
et al. (1981) han encontrado aumentos en el contenido de ABA
de hojas y frutos en arboles de la variedad Navelate sometidos
a diferentes condiciones de déficit hidrico, tanto cuando se cul-
tivan en contenedores como en condiciones de campo. El
aumento en el contenido en ABA de frutos de Navelate someti-
dos a periodos de falta de agua, puede ayudar a explicar la
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caida de frutos inmaduros que generalmente ocurre en el mes
de junio.

Se ha comprobado que la incidencia de altas temperaturas y
vientos secos durante el mes de junio provocan un incremento
en el ritmo de caida de frutos pequefios y una disminucion en la
produccién de las plantaciones de agrios afectadas. Es muy
probable que el efecto de las altas temperaturas y los vientos
secos sobre la caida del fruto sea indirecto, ya que ocasionan
una deshidratacion de la planta.

Por su parte Mauk et al. (1986) aplicaron ABA al naranjo
Valencia y observaron que reducia el crecimiento foliar y el del
fruto, e inhibia el transporte de fotoasimilados marcados con
14C desde las hojas hacia los frutos. Sus resultados indicaban
que el ABA influia en las relaciones fuente-sumidero que se
establecen en los citricos en el periodo inicial del desarrollo del
fruto y que, por tanto, afectaban a la produccién y al reparto de
fotoasimilados.

Zacarias (1987) ha comprobado que ¢l ABA acelera ¢l des-
prendimiento de frutos por la zona del cdliz tanto "in vivo"
como "in vitro" y que este efecto es antagonizado por el AIA.
Este autor indica que los balances ABA/AIA pueden influir en
la abscision del fruto en desarrollo que se produce en el periodo
denominado como "caida de junio”. Las medidas de los niveles
endogenos en ambas hormonas efectuadas por este autor pare-
cen aportar datos en este sentido.

La funcién del etileno en el cuajado del fruto es muy poco
conocida, aunque probablemente tenga una funcién en el proce-
so final de abscisién de ovarios o frutos en desarrollo.

Rasmussen (1974) comprobd que aplicaciones de ABA en la
corteza de naranja incrementaba la liberacion de etileno, a la
vez que aumentaba la actividad celulasica. Greenberg et al
(1975) observaron, en "explantos” de frutos en desarrollo, que
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la adicién de 2,4-D al medio, inhibia la abscision del céliz, a la
vez que reducia la actividad de las enzimas hidroliticas celulasa
y poligalacturonasa. Sin embargo, las aplicaciones de etileno
aceleraban la abscision y la actividad de estas enzimas. Por otra
parte, el ABA estimula la capacidad de produccion de etileno
por el albedo del fruto en desarrollo (Hyodo,1977; Hyodo y
Nishino, 1981) y en contraste, el etileno induce un rdpido
aumento del ABA en el flavedo de los frutos maduros de citri-
cos (Goldschmidt et al. 1973). El etileno y su precursor ACC
son fuertes efectores de la formacion de la capa de abscision en
"explantos" de frutos en desarrollo cultivados "in vitro”
(Zacarias 1987), siendo su efecto abscisor mucho mas rapido
que el del ABA.

Riov y Goren (1979) comprobaron en "explantos” de hojas
de citricos, que la aplicacién exégena de etileno impedia el
movimiento basipétalo de las auxinas y mientras se mantenia
este transporte, el etileno era inefectivo en la promocion de la
abscisién de los "explantos”. En base a estasobservaciones ,
Goren (1983) ha propuesto un modelo de control de la absci-
sién, basado en las interacciones entre AIA y el etileno. La
accion del etileno inhibiria el transporte del AIA, a la vez que
activaria su destruccion y conjugacion y de esta forma se redu-
ciria el nivel de AIA en la zona de abscisién. Posteriormente,el
etileno induciria la sintesis de enzimas hidroliticas que degra-
darian la pared celular y formarian la capa de abscision.

Sagee et al. (1980) mostraron que la aplicacion de ABA a
"explantos" de hojas de naranjo Shamouti aceleraba la absci-
sién y aumentaba la liberacién de etileno a la vez que incre-
mentaba la actividad de las enzimas celulasa y poligalacturona-
sa. El hecho de que la aplicacion de AVG (inhibidor de la sinte-
sis de etileno) inhibia la abscisién y la actividad de las enzimas,
sugiere que la accién del ABA estd mediatizada por su efecto
en la activacién de la produccion de etileno. Estos autores han



72

propuesto la siguiente secuencia de acciones:
ABA —» Formacion de C, H, — induccién de enzimas
hidroliticas —® Abscision

Riov v Yang (1982) confirman la estimulacion por el ABA,
de la sintesis de etileno en discos de hojas de citricos.

En general, las interacciones hormonales AIA, ABA v etile-
no parecen ser determinantes en el control de la abscision. El
gradiente de auxinas, la accién inhibidora del ctileno sobre el
nivel y transporte de éstas, los efectos antagdnicos entre el
ABA y el AIA y la activacion de la produccion de etileno por el
ABA, serfan algunos de los procesos interrelacionados en la
regulacién de la abscision.
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En la citricultura, como en cualquier otr
actividad productiva agricola de caracte
comercial, el volumen de la produccion fina
es uno de los parametros cue marca
decisivamente el interés de un cultiva
determinado. El producto produccion po
precio unitario indica el producto bruto d
cultivo, que es uno de los principale
parametros, aunque no el unico, a conside
rar por el agricultor en la eleccion de una actividad productiva rentable que es, e
definitiva, la razon ultima de cualquier orientacion agraria de caracter profesional

La produccion final viene determinada por tres procesos fisiologicos: |) E
numero de flores formadas, Il) el porcentaje de frutos cuajados, y Ill) el potencia
del fruto para crecer. Cada uno de estos procesos estan sometidos a una comple
ja regulacion en la que intervienen factores geneticos, fisiologicos (hormonales
nutricionales, etc.) ambientales y de cultivo.
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