Capitulo 3 / Chapter 3

Fisiologia de la floracién y
fructificacion en los citricos

Alexander Rebolledo Roa*

Resumen

En el presente capitulo, se hace una sintesis de los avan-
ces en investigacion sobre fisiologia de la produccién
en citricos bajo condiciones subtropicales, y algunos
casos de estudio bajo condiciones del trépico colom-
biano, con el fin de brindar informacién para perfilar
y dar continuidad al desarrollo de investigaciones que
permitan generar tecnologfa local.
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Introducciéon

Una caracteristica clave de algunas especies frutales es que a pesar de producir
un alto nimero de flores, los drboles ajustan la cantidad de ellas que finalmente
cuajan y el nimero de frutos que llegan a cosecha. Este ajuste ha sido explicado
através de las interrelaciones que se presentan al interior de la planta, relacionadas
con el potencial genético de la especie, los niveles de floracién, tipos de inflo-
rescencias, disponibilidad de nutrientes y capacidad para ser transportados a los
frutos en crecimiento. El potencial genético se ve estimulado por los factores am-
bientales propios de cada regién. De esta forma se presentan diferencias marcadas
entre el comportamiento productivo bajo condiciones subtropicales y tropicales.
En citricos, por ejemplo, se pueden llegar a producir hasta 100.000 flores en algu-
nas variedades, con solo un cuajado del 2%, alcanzado en ocasiones hasta 0.1%'.

Los citricos son capaces de crecer y de fructificar en condiciones ambien-
tales muy diversas, desde climas subtropicales relativamente frios hasta zonas
tropicales cdlidas. No parece existir una caracteristica climdtica comin que
pueda actuar como factor inductivo indispensable para la floracién, y por esta
razén los citricos se han considerado como una especie autoinductiva®*. Sin
embargo, la floracién y, en consecuencia, la produccién en los citricos estdn
marcadamente estimuladas por factores ambientales, entre los que se encuen-
tran un régimen de temperaturas moderadamente bajas bajo condiciones sub-
tropicales, y el estrés hidrico bajo condiciones tropicales’.

Como un aporte al conocimiento de la fisiologia de los citricos en Colombia,
Riafio; et al.® llevaron a cabo un estudio en Naranja Valencia sobre dos patrones
(Sunky x English (SxE) y Citrumelo 4475 (CPB)), determinando las tasas de
fotosintesis y respiracion, y caracterizando ademds la estructura de la fronda del
arbol y la construccién de las curvas de crecimiento de la planta y del fruto, en
funcién del tiempo cronolégico y el tiempo térmico. Estos investigadores tam-
bién determinaron la emisién floral y el cuajamiento de los frutos a través del
tiempo, relacionando su comportamiento con la oferta edafo-climdtica de cada
uno de los sitios de estudio, con el fin de comprobar si existe un patrén esta-
cional; no obstante, los resultados no permitieron establecer dichas relaciones.

La floracion en los citricos
Caracteristicas de la brotacion

Aunque en las regiones subtropicales, la formacién y desarrollo de nuevos
brotes se presenta en 3 o 4 ciclos definidos, el mds importante es la brotacién
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de primavera, que ocurre tras el periodo de bajas temperaturas invernales™ *
78 en el tropico y algunas regiones semitropicales, la brotacién tiene lugar
durante todo el ano en ciclos de corta duracién, separados por periodos de
inactividad’.

Los factores que determinan el nimero de brotaciones y la floracién no
son bien conocidos. En los trépicos se sugiere que el estrés hidrico es el princi-
pal factor que afecta la floracién, mientras que en los subtrépicos son las bajas
temperaturas de invierno las que concentran la floracién en primavera®*®. Se
sabe que una prolongada sequia o temperaturas del suelo inferiores a 12 °C
provocan la entrada en latencia de las yemas. El aumento en la temperatura
del suelo o la restauracién de los periodos de precipitacién incrementan el
porcentaje de nudos brotados, al modificar el balance en la sintesis y/o trans-
porte de hormonas de la raiz al brote'’.

En el departamento del Tolima, localidad del Espinal con 4°12°18.8” de
latitud norte y 74°52’56.6” de latitud este, y a una altura de 335 msnm, se
presenta un patrén de distribucidn de lluvias bimodal con dos picos mdximos
en los meses de mayo y noviembre. Del mismo modo, se registra un déficit
hidrico durante la mayor parte del afno, con excepcién en los meses de mayor
precipitacién, con un promedio anual de 1400 mm y una evaporacién anual

de 1990 mm (figura 1).
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Figura 1. Balance hidrico tomado de la serie climatica de 32 afos
de la estacién climatica de Corpoica. C. I. Nataima (Tolima).
A. Rebolledo. Figura original.
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En esta localidad, al correlacionar el comportamiento de la precipitacién
con las curvas de abscisién desde antesis, y tomando como referencia la dis-
tribucién de lluvias en el 2009, antes del inicio de la floracién se presenta un
pico médximo de precipitacién de 39 mm después de presentarse un periodo
de estrés de 18 dias con aproximadamente 5 mm/dia (figura 2). En otros es-
tudios, la caracterizacién del efecto del estrés hidrico sobre la induccién floral
se ha centrado fundamentalmente en limén'' y lima'?. Dos semanas de limita-
cién en el suministro de agua, que provocan un estrés hidrico moderado (-2,1
MPa de potencial de presién en el xilema de la hoja medido al mediodia), son
suficientes para inducir la formacién de brotes reproductivos'.
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Figura 2. Relacién entre abscision relativa de estructuras
reproductivas en lima acida Tahiti y precipitacién,
bajo condiciones del Espinal — Tolima. A. Rebolledo. Figura original

Tipos de inflorescencias

En citricos se distinguen normalmente cinco tipos de brotes (figura 3)
y dependiendo de la proporcién de flores y hojas se clasifican asi: multiflo-
ral con hojas, multifloral sin hojas, unifloral con hojas, unifloral sin hojas
y vegetativo'*". En plantas adultas de la mayor parte de las especies de
citricos, las flores se desarrollan lateralmente en el tallo a partir de yemas
axilares en reposo. Los brotes florales originados son de crecimiento deter-
minado, y estdn culminados por una flor, y los vegetativos de crecimiento
indeterminado’®".
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Figura 3. Tipos de inflorescencias: A) Uniflorales con hojas, B) Uniflorales sin
hojas, C) Multiflorales con hojas, D) Multiflorales sin hojas y D) Vegetativos. -
Rebolledo A.

La proporcién en la que se presenta cada tipo de brote depende de
factores enddgenos como la variedad y el nivel de brotacién, y de factores
ambientales'®. Bajo condiciones del Espinal —Tolima-, en lima 4dcida Tahi-
ti, las inflorescencias multiflorales (M) y multiflorales con hojas (MCH)
tienen una mayor participacién en la floracién global, y las inflorescencias
uniflorales con hojas se presentan en menor proporcién (figura 4a). A
pesar de presentar una mayor proporcion de inflorescencias multiflorales,
la que representan un mayor aporte a la cosecha, son las campaneras o
uniflorales con hojas (figura 4b).

.9

Figura 4. Participacién de inflorescencias en la floracién global del arbol
(A) y aporte a la cosecha de cada tipo de inflorescencia
(B). A. Rebolledo. Figura original
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El proceso de abscision y cuajado del fruto
Abscision

La abscisidn es un proceso selectivo que es afectado por las caracteristicas
de las flores / frutos. Los frutos pequenos que presentan una menor velocidad
de crecimiento son los de mayor probabilidad de caer del 4rbol''¢, aunque
esta relacién entre vigor y abscisién no es estricta, y con frecuencia frutos de
elevado vigor presentan una reduccién brusca en su velocidad de crecimiento,
que precede a su abscision®.

En drboles de Citrus, se distinguen dos ondas de abscisién sucesivas que
afectan la floracién y el desarrollo de los frutitos, aunque en algunos casos la
abscision se presenta como un proceso continuo que alcanza un valor méxi-
mo entre 6 y 8 semanas después de la floracién y se completa alrededor de 12
semanas después de su inicio*. La primera onda induce masivamente la abs-
cisién de flores y ovarios, mientras que la segunda, reduce el niimero de frutos
que ya presentan un crecimiento significativo, durante la caida de junio®?.
Bajo condiciones del Tolima en términos relativos se presentan tres maximos
de caida, en estrecha relacién con la abscisién acumulada. El primer pico de
caida se presenta a 6 dias después de antesis (dda), relacionado con la caida de
flores y frutos recién cuajados, y los dos restantes a los 34 y 49 dda relaciona-
dos con frutos en crecimiento (figura 5).
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Figura 5. Abscisién acumulada y relativa de flores y frutos de lima acida Tahiti
bajo condiciones del Espinal — Tolima. A. Rebolledo. Figura original.
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La abscision es el resultado de una compleja combinacién entre facto-
res nutricionales y sefales hormonales®®?°. Los factores nutricionales actian
como factores limitantes que afectan al crecimiento provocando su abscisién,
mientras que el componente hormonal actiia como regulador de los procesos
involucrados en la abscisién®'. En naranjas, se ha sugerido un aumento en la
abscisién del fruto por estimulacién directa o indirecta en la produccién de
etileno, seguido por una secuencia de eventos que involucran: la iniciacién en
la expresién de genes de la celulasa y poligalacturonasa, sintesis de novo de
enzimas hidroliticas en las zonas de abscisién del fruto, degradacién de poli-

meros de la pared celular y finalmente separacién de érganos?2.

La abscisién por el pedicelo no parece estar relacionada con la disponibili-
dad de carbohidratos, ya que esta ocurre cuando las reservas de carbohidratos

en el drbol se mantienen altas®2%3334

. Esta abscisién estd precedida por una
reduccién en la tasa de crecimiento. La disminucién en el transporte de car-
bohidratos al parecer se debe a una baja capacidad de sumidero, mds que a la

limitacién en la fuente?>®.

Trabajos realizados por Iglesias; et al.”>, con anillado en mandarina Satsuma,
plantean la existencia de una correlacién entre el contenido en carbohidratos,
la produccién de etileno y la abscisién del fruto por la base del pedicelo. Estos
autores sugieren que las condiciones que determinan niveles altos de aztcares
(anillado de ramas) incrementan el contenido en carbohidratos, disminuyen la
produccién de etileno y la tasa de abscision, y que una condicién opuesta (ani-
llado del pedicelo) reduce la disponibilidad de carbohidratos e incrementa el
etileno y la abscisién. Aunque no encontraron evidencias claras del papel regula-
dor del etileno, sugieren que el contenido en carbohidratos y el etileno liberado
son dos componentes principales de los procesos de abscision por esta zona.

La abscisién posterior del fruto es principalmente determinada por facto-
res nutricionales tales como fotoasimilados?***3%¥. En este perfodo, la tasa de
acumulacién de materia seca del fruto excede la capacidad fotosintética de las
hojas de la inflorescencia®®?. En efecto, se establece una competencia por los
carbohidratos disponibles en el resto de la planta, con un consiguiente ago-
tamiento de las reservas. El nivel de sacarosa en las hojas cae a valores bajos,
demostrando una limitacién en el suministro de carbohidratos**#’. La dismi-
nucién en la abscisién de frutos durante este periodo, cuando la disponibili-
dad de carbohidratos fue incrementada por un aumento en la fotosintesis*' o
por anillado®, refuerza la hipétesis de que la abscisién estd relacionada con la
competencia entre frutos por carbohidratos.
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La abscisién en relacién con el déficit de carbohidratos que se presenta por
q
la competencia entre sumideros (fruto-fruto), ha sido explicada por Gémez —
Cadenas; et al.?', refiriéndose a un incremento en los niveles de ABA v ACC,
y
y a una mayor liberacién de etileno.

Cuajado

El cuajado se define como la fase del desarrollo que marca la transicién de
una flor (ovario) a un frutito que se desarrollar4 hasta la madurez*>. En Citrus,
la tasa final de cuajado solo puede ser determinada después que la abscisién
se ha detenido, 10 a 12 semanas después de antesis". En este sentido, Agusti;
et al.'® diferencian entre cuajado inicial, como el porcentaje de ovarios que
reanudan el crecimiento después de la antesis, y cuajado final, medido como
porcentaje del niimero de flores que forman finalmente un fruto.

La transicién del ovario a un fruto en desarrollo con capacidad potencial para
convertirse en un fruto maduro es regulada por hormonas, especificamente por gi-
berelinas®* La deficiencia de giberelinas durante este periodo resulta en una caida

masiva de ovarios, bajo cuajado de fruto y en una reduccién de la cosecha®*.

En los cultivares con semilla, el cuajado depende de la polinizacién y la
fecundacién. Buena parte de los cultivares de citricos son partenocdrpicos v,
por tanto, capaces de producir frutos sin semillas. Ejemplos notables de este
comportamiento son las naranjas del tipo Navel, Salustiana, las mandarinas
del grupo Satsuma, diversas selecciones de clementinas y la lima Tahiti®*.

El aporte hormonal para el cuajado del fruto en variedades partenocdrpicas
estd referido al contenido hormonal de las paredes del ovario®. En algunos cul-
tivares de mandarina Clementina y algunos hibridos, el cuajado de frutos parte-
nocdrpicos puede ser incrementado con la aplicacién de giberelinas exégenas, lo
que sugiere una deficiencia en los niveles endégenos de esta hormona?.

El rol de las giberelinas en el cuajado del fruto en citricos estd generalmente
aceptado®. Sin embargo, en mandarina Satsuma asi como en las naranjas del tipo
Navel, la aplicacién exdgena de giberelinas tuvo solamente un efecto transitorio
en el crecimiento del fruto y retrasé la abscisién, pero no se obtuvo un aumento
en la cosecha final'®.

Las variedades con semillas cuajan con mds facilidad que las que no tie-
nen semillas. Sin embargo, en la mayor parte de las variedades de citricos el
namero de flores formado es suficiente para obtener una cosecha maxima. El
namero de flores producido por la planta llega a estar inversamente relaciona-
do con el porcentaje de frutos finalmente cuajados'®4%.
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Crecimiento y desarrollo del fruto
Estados de desarrollo del fruto

El modelo de crecimiento de frutos citricos presenta una curva sigmoi-
dal simple, descrito en 1958 por Bain para la variable peso fresco en frutos
de naranjo. Posteriormente, Goren y Monselise® para la misma especie y
Guardiola y Ldzaro’, en frutos de mandarina Satsuma (Citrus unshiu Marc),
encontraron el mismo tipo de curva. En un estudio llevado a cabo en la lo-
calidad de Espinal —Tolima-, se verifica el mismo comportamiento para lima
dcida Tahiti.

Este modelo se presenta desde la antesis hasta la maduracién y en ¢l se dis-
tinguen tres fases: la fase I se caracteriza por un aumento en grosor del pericar-
pio como resultado de una alta divisién celular; esta fase es considerada como
de crecimiento exponencial y se inicia desde antesis hasta la caida fisiolégica
del fruto; la fase II se caracteriza por la vacuolizacién y alargamiento de las
células de las vesiculas e incremento de los l6culos, y se considera como fase de
crecimiento lineal; en la fase III se presenta una reduccién marcada en la tasa
de crecimiento, indicando la entrada a la etapa de maduracién del fruto®'~.

Durante el crecimiento inicial del fruto (fase I), el mesocarpo se encuen-
tra dividido en mesocarpo externo, compuesto por células pequenas, poco
vacuoladas, paredes delgadas y abundante citoplasma, el cual es considerado
como un meristemo activo que origina células hacia el interior, y en meso-
carpo interno, compuesto de células de mayor didmetro, con paredes que se
van engrosando hacia el final de esta fase’*” (Figura 6b). Antes de antesis,
las vesiculas se inician como primordios a lo largo de la superficie adaxial de
la pared del endocarpo. Las vesiculas surgen como resultado de divisiones
anticlinales y periclinales de células epidérmicas y subepidermicas del endo-
carpo’®*® (Figura 6a).

La duracién de la segunda fase de desarrollo del fruto depende de la varie-
dad, que oscila entre 2 y 3 meses para variedades precoces y mds de 5 para
variedades tardias. En este periodo, cesa la actividad meristemdtica de las ve-
siculas en el endocarpo y sus células se vuelven altamente vacuoladas, y alcan-
zan su mdxima longitud y volumen®**® (Figura 6C). En términos absolutos y
relativos, el crecimiento en tamafo durante el estado II se debe principalmen-
te al crecimiento de los segmentos. Al respecto, Bain® describe que al final del
estado I, el eje central y los segmentos ocupan solo el 5% del volumen total
del fruto, mientras que al final del estado II, representan el 58% del volumen
y el 67% del peso fresco del fruto.

/97/



Alexander Rebolledo Roa

En la fase de maduracién del fruto (fase I1I), la elongacién celular se detie-
ne, hay acumulacién de sélidos solubles especialmente aziicares y compuestos

nitrogenados y los dcidos libres disminuyen como consecuencia de su dilu-
56,58

cién y metabolizacién

Figura 6. Caracteristicas anatémicas de los tejidos de frutos de Citrus sinensis (L)
Osbeck. Variedad Salustiana, de 5 (A), 31 (B) y 45 (C) dias después de antesis:
ex: exocarpo ga: glandulas de aceite, m: mesocarpo, me: mesocarpo externo,
mi: mesocarpo interno, hvd: haz vascular dorsal, hvs: haz vascular septal, hvm:
haz vascular marginal, f: filamento de la vesicula, eg: emergencias glandulares, s:
septos, v: vesiculas. Tomado de Rebolledo et al., 2007
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Factores que determinan el tamano del fruto

El tamafio del fruto estd determinado por factores internos que, expresa-
dos en términos de transporte en la planta, hacen referencia a su capacidad
de sumidero, determinado en parte, pero no exclusivamente por el potencial
genético del fruto, y factores externos, que determinan la disponibilidad de
metabolitos para el crecimiento del fruto® . Estos pardmetros estdn rela-
cionados de un modo sutil, y una reduccién en el suministro de metabolitos
durante el desarrollo temprano del fruto puede ocasionar dafos irreversibles
en la capacidad de sumidero y reducir su tasa de crecimiento en estados pos-
teriores, cuando el suministro no constituye un factor limitante®.

Factores internos del fruto

La capacidad sumidero del fruto es considerada como el factor dominante
en la competencia por fotoasimilados y estd determinada inicialmente por la
calidad de la flor que, a su vez, depende de la naturaleza de la inflorescencia y

del niimero de flores formadas en el 4rbol?.

El potencial de crecimiento del fruto parece estar determinado tempra-
namente en su desarrollo. El tamano del ovario en antesis estd inversamente
relacionado con el nimero de flores®®. Un mayor tamafio de ovario en antesis
se traduce en un crecimiento temprano mds acelerado del fruto y en un au-
mento en su tamafo final®.

En varios cultivares de naranja y mandarina se ha establecido una relacién
inversa entre el nimero de flores y el tamafio del fruto®. El nimero de flores
también influye sobre la calidad de la flor. Una reduccién en el nimero de
flores estd acompafada de un incremento en el porcentaje de inflorescencias

con hojas y un crecimiento vegetativo mds vigoroso®'.

El niimero de frutos finalmente cosechados es una estimacién incompleta
de los fenémenos de competencia en la fructificacién. Un nimero muy eleva-
do de flores y de frutitos se desprenden durante diversos estadios de desarrollo
y la cantidad de metabolitos utilizada en su formacién puede representar un
porcentaje importante del total utilizado en la fructificacién®.

Factores externos del fruto

El factor limitante para el crecimiento del fruto cambia durante los distin-
tos estados de desarrollo del fruto. El peso individual del fruto en madurez
estd inversamente relacionado con la cantidad de frutos por drbol**“'. La com-
petencia por fotoasimilados entre frutos explica esta relacién®®. Estudios que
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involucran la translocacién de metabolitos con 14C*, o que indican el incre-
mento en el cuajado y crecimiento inicial en naranja Valencia al crecer en una
atmosfera enriquecida con CO,*"* confirman el efecto de la disponibilidad
de carbohidratos en el desarrollo del fruto.

Independientemente del nimero de flores inicialmente formadas, la super-
vivencia de los frutos en desarrollo parece estar determinada por la capacidad
del drbol para suministrar metabolitos. En citricos se ha establecido que los
frutos en desarrollo importan asimilados de hojas viejas y que las hojas jévenes
no exportan fotoasimilados hasta que su crecimiento es completado al inicio
del periodo de elongacién celular.

La fotosintesis parece ser crucial en determinar el cuajado del fruto®.
Una disminucién en el nimero de hojas®®, o una inhibicién de la acti-
vidad fotosintética reduciendo la cantidad de luz®, inducen una mayor
abscisién. Contrariamente, experimentos con anillado, aclareo de frutos
o suplementacién de sacarosa resultan en un aumento del porcentaje de
cuajado, por el incremento de la disponibilidad de azicares para el fruto
en desarrollo®.

En drboles de Citrus unshiu, la defoliacién total o parcial en antesis no
reduce los niveles de carbohidratos en frutos en desarrollo pero si incremen-
ta significativamente la primera onda de abscision®. Agusti; et al.*® plantean
en mandarina Satsuma cv “Okitsu”, una reduccién en la disponibilidad de
carbohidratos inducida por defoliacién, que provoca la abscisién de frutos
durante el estado de elongacién celular.

Aparte de las limitaciones en la fuente o en la capacidad de sumidero, la
tasa de crecimiento del fruto puede ser potencialmente limitada por la capa-
cidad del camino de transporte. El sistema vascular del pedicelo muestra un
aumento gradual en el nimero de tubos cribosos y vasos, hasta completar su
desarrollo al final de la caida de junio, coincidiendo con la fase lineal de acu-
mulacién de materia seca®®.

Bustan; et al.”® sugieren una posible dependencia entre la tasa de creci-

miento del fruto y la capacidad del sistema de transporte, al demostrar una
estrecha relacién entre tamafo de fruto y drea en seccién transversal del pedi-
celo. Garcfa Luis; et al.”” encontraron que la relacién entre la vascularizaciéon
del pedicelo y el tamafio del fruto parece ser mds la consecuencia que la causa
de las diferencias en la tasa de crecimiento del fruto, y demuestran que las
diferencias en vascularizacién siguen y no preceden las diferencias en la tasa
de crecimiento.
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Conclusiones y recomendaciones

La fisiologia de la produccién se ha convertido en el principal soporte
para entender el comportamiento productivo en citricos. Este enfoque ha
permitido el desarrollo de practicas de manejo de la produccién, a través de la
manipulacién exdgena de la floracién y cuajado del fruto con el uso de regu-
ladores de crecimiento para mejorar la calidad comercial del fruto, pricticas
de anillado, entre otras.

Como primer paso, bajo condiciones del trépico colombiano es indispen-
sable la generacién de conocimiento bésico que permita determinar el modelo
fenoldgico de la especie, considerando las variaciones edafoclimdticas carac-
teristicas de los distintos nicleos productivos. La produccién de citricos en
el pais se localiza en cuatro nicleos geogrificos productores: Costa Atldntica,
Llanos, Santanderes y Regién Centro Occidente. El poco conocimiento que
se tiene sobre los pardmetros ecofisiolégicos que determinan el crecimiento y
desarrollo del fruto en cada uno de ellos, hace que las opciones tecnolégicas
tengan un cardcter general. El desarrollo tecnoldgico alcanzado bajo condi-
ciones subtropicales sirve como informacién de partida para ajustar metodo-
logias y técnicas que permitan ir construyendo la plataforma de manejo de la
especie bajo condiciones del trépico colombiano.
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