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1. INTRODUCCION

De los frutales de hoja caduca producidos en Uruguay, el manzano es el
de mayor importancia en cuanto a superficie plantada y toneladas producidas,
con el 49% y 61% del total respectivamente para la zafra 2014/2015 (MGAP.
DIEA, 2016).

Segun MGAP. DIEA (2016), a pesar de haberse reducido el é&rea
cultivada se mantiene el numero de plantas debido a que las nuevas
plantaciones se siembran a mayor densidad. Ademas, tanto la creciente
exigencia de los consumidores en cuanto a calidad e inocuidad alimentaria
como la necesidad de obtener rendimientos cada vez mas altos por unidad de
superficie, hacen que sea constante la intensificacibn de las practicas
productivas y por consiguiente, la busqueda de tecnologias orientadas a la
eficiencia del proceso.

Dentro del ciclo anual productivo de los frutales caducifolios, el receso
invernal tiene una incidencia directa tanto sobre la calidad de fruta como sobre
la produccién en curso y de la siguiente temporada (Peereboom y Yuri, 2004).
Una insuficiente acumulacién de frio afecta el potencial productivo a través de
una reduccioén en el numero de yemas florales que abren, reduccién del nimero
de hojas (reduccion en la relacion fuente/fosa), menor tamafo, color y firmeza
de la fruta (Shaltout y Unrath, 1983).

En zonas con inviernos benignos como lo es Uruguay, existen practicas
culturales tendientes a contrarrestar los efectos de una inadecuada
acumulacion de frio. Una practica muy extendida a nivel mundial y local es el
uso de productos quimicos compensadores de frio. Si bien para obtener un
correcto resultado es necesario ajustar tanto las dosis como el momento de la
aplicacion, el primer requisito necesario es conocer el estado de avance del
proceso de dormicion en la temporada. Dostal, citado por Saure (1985)
menciona que un mismo tratamiento sin considerar el estado de avance de la
dormicion de las plantas puede generar resultados muy diferentes y que ese es
uno de los motivos por los que la dormicion ha sido un fendmeno dificil de
estudiar. Dicha limitante puede ser resuelta a través de la utilizacion de
modelos de cuantificaciébn que permiten estimar el grado de avance del receso
segun la cantidad de frio acumulado en un determinado periodo de tiempo y los
requerimientos anuales de cada especie. Los modelos mas utilizados en
Uruguay son el de Weinberger (1950), Richardson et al. (1974). Los mismos
fueron desarrollados en otros paises y si bien son utiles en la actualidad, es
necesario trabajar en la comparacion con otros modelos que se ajusten en
mayor medida a las condiciones climaticas del pais.



1.1 OBJETIVO GENERAL

e Analizar el frio invernal como recurso para los frutales de hoja caduca en
el Sur del Uruguay.

1.2 OBJETIVOS ESPECIFICOS

e Cuantificacion de la oferta de frio en 2013 a través de la aplicacion de
cinco modelos y comparacion con la informacion nacional disponible.

e Determinacion y andlisis de comienzo y finalizacion de endodormicion
segun dos metodologias: tasa y porcentaje de brotacion.



2. REVISION BIBLIOGRAFICA

2.1 LA DORMICION COMO ESTRATEGIA DE SUPERVIVENCIA Y
ADAPTACION

El receso invernal, dormicion o latencia que experimentan tanto en
especies frutales como en otras especies lefiosas de hoja caduca provenientes
de zonas con clima templado, es una fase del ciclo de desarrollo anual que les
permite a las plantas sobrevivir en condiciones de inviernos con frios extremos
(Saure, 1985). La dormicion permite a las plantas adaptarse a las condiciones
ambientales adversas coordinando el crecimiento y desarrollo con los periodos
del afio mas adecuados (Erez, 2000).

Previo a la estacion invernal ocurren cambios y procesos tales como la
acumulacion de reservas de carbohidratos, caida de 6rganos sensibles como
las hojas, desarrollo de estructuras protectoras de meristemas, etc. Una vez
gue las yemas alcanzan el estado de dormicion, se activa un mecanismo que
censa el transcurso del tiempo el cual dictamina cuando la planta continta su
crecimiento. En este sentido hay dos momentos criticos para la planta: una es
la induccién y la otra es la salida de la dormicion. En el caso de la induccion,
una entrada tardia resultaria en dafios de tejidos tiernos mientras que en el
caso de una salida temprana se producirian dafios por heladas en la nueva
brotacién. Por otro lado, si la induccién ocurre demasiado temprano o si la
salida del receso se produce de manera tardia, la estacion de crecimiento se
veria reducida al igual que su habilidad de competencia ecolégica (Erez, 2000).

2.2 CONCEPTO DE DORMICION
2.2.1 Definicién

Diversas definiciones han sido propuestas desde los afios 50 acerca del
proceso de dormicién. Primeramente dado por el hecho de ser un proceso que
puede ocurrir en distintos tejidos o estructuras de una planta y por diferentes
motivos, por ejemplo dormicion de semilla vs yema. Por otro lado ha sido muy
dificil conciliar el uso de una terminologia universal a nivel de investigacion ya
que una gran cantidad de autores han trabajado de forma individual y
focalizados en éareas distintas generando mucha nomenclatura que podria
clasificarse dentro de las definiciones que se consideran adecuadas en la
actualidad (Lang et al., 1987).

Lang et al. (1987), definieron la dormicion como la “suspension temporal
de crecimiento visible en cualquier estructura de la planta que contenga un



meristema”. Esta definicion contempla tres consideraciones importantes para el
autor:

1) El reconocimiento que la actividad metabdlica y desarrollo de los tejidos
raramente cesan por completo a escala microscopica o bioquimica. Es sabido
que importantes procesos de diferenciacién suceden en 6rganos en dormicién
que permiten el aumento lento pero sostenido de materia seca (Chandler y
Tufts, Brown y Kotob, Zeller, Stadler y Strydom, El-Mansy y Walker, Young et
al., citados por Saure, 1985).

2) La descripcién de los tejidos que pueden presentar dormicién siendo aquellos
gue contengan meristemas.

3) La implicancia que el crecimiento se puede retomar.

Basado en el factor aparente que estaria controlando el crecimiento en
cada fase de la dormicién, Lang et al. (1987) propusieron una clasificacion en 3
grupos: paradormicién, endodormicién y ecodormicion. Esta clasificacion se
diferencia de las realizadas previamente en que incluye términos mas
especificamente descriptivos e incluye meristemas de todas las estructuras,
sean semillas, yemas, tubérculos, etc.

La paradormicion o inhibicion correlativa hace referencia a que la sefal
bioquimica especifica que gobierna la dormicién de una estructura especifica es
originada en otra estructura diferente a la afectada. En este caso el factor
desencadenante de esa sefial bioquimica puede ser o no ambiental. Un ejemplo
claro de este fendbmeno es la inhibicion del crecimiento de yemas laterales
provocada por parte de las yemas apicales, conocido como dominancia apical.

El término endodormicion es utilizado cuando la inhibicion del crecimiento
es provocado por una sefial originada en el interior de la estructura misma o por
una percepcion especifica del ambiente. Segun Faust et al. (1997), esta etapa
se puede dividir en otras dos: un periodo de dormicion profunda (d-
endodormancy) caracterizado por la imposibilidad de inducir brotaciéon en las
yemas bajo condiciones ambientales favorables y otro periodo de dormiciéon
superficial (s-endodormancy) en el cual la restante cantidad de frio necesaria
para levantar el receso puede ser suplida por tratamientos artificiales.

La ecodormicion incluye aquellos casos de dormicién impuestos por uno
0 mas factores ambientales desfavorables que no regulan especificamente la
actividad meristematica sino que son inespecificos en el metabolismo general
de las plantas. Ejemplos de ésto son deficiencias nutricionales, hidricas o
temperaturas extremas.



De todas formas tanto Doorembos, citado por Saure (1985), Saure
(1985) como Faust et al. (1997) aclaran que la dormicién no es un estado
uniforme sino que las etapas mencionadas se superponen en el tiempo. Esto se
debe a que: por un lado no todas las yemas estan en la misma fase del proceso
en un momento dado y por otro a la naturaleza cuantitativa de la respuesta.

2.2.2 Induccion, mantenimiento vy salida de la dormiciéon

A pesar de existir diferentes visiones acerca de la induccion y que
Samish, citado por Erez (2000), Frias (2006) respectivamente, sostienen que la
misma se puede lograr bajo condiciones éptimas de crecimiento -dias largos y
temperaturas calidas-, y tan temprano como 5-7 semanas luego de la brotacion
primaveral, existe cierto consenso que postula el acortamiento de los dias y la
disminucién de las temperaturas como factores aceleradores de la entrada en
dormicion (Nitsch, Lavarenne et al.,, Crabbé y Faust, citados por Erez, 2000).
Por este motivo el paso de la induccion es mas rapido en zonas con climas
templados donde los cambios ambientales (régimen térmico) son mas
concentrados que en zonas subtropicales y tropicales.

Generalmente en especies que responden al fotoperiodo corto, luego de
formada la yema apical hay un periodo de tiempo en el cual se puede forzar la
brotacion a través del manejo del riego (induccion de estrés por sequia y luego
riego), fertilizacién nitrogenada, temperaturas altas (Powell, 1987), remocién de
escamas de yema Schneider, Swartz et al.,, Spiers, citados por Dennis Jr.
(1994) o la defoliacion total, Fuchigami et al., Latimer y Robitaille, Lloyd y
Couvillion, citados por Powell (1987). Durante este periodo las yemas laterales
o axilares no pueden ser forzadas ya que estan bajo la influencia de la yema
terminal (dominancia apical) a menos que se remueva la misma lo cual permite
la brotacion de alguna de las tres yemas mas cercanas al apice.

Luego durante la caida de hojas natural, el receso invernal comienza a
desarrollarse a la vez que las yemas entran en dormiciéon en sentido acropeto,
es decir primero las basales de los brotes de la temporada y luego las
restantes. A su vez las yemas reproductivas al formarse antes que las
vegetativas entran antes en dormicién (Frias, 2006). En este momento por mas
gue se remuevan yemas del apice, no se puede inducir brotacion de las axilares
(Powell, 1987). Fuchigami et al., Walser et al., citados por Powell (1987)
mencionan que el momento de mayor intensidad del receso se da entre una
semana y un mes después de la caida de hojas, mientas que Peereboom y Yuri
(2004) lo asocian al 50% de caida de hojas. A partir de esta etapa es el frio el
gue promueve la salida del receso, es decir los frutales deben acumular frio
para levantar la dormicion. La cantidad de frio necesaria varia con la especie y



cultivar; una vez satisfecho ese requerimiento de frio, el crecimiento puede
continuar (Powell, 1987).

De todas maneras aunque la necesidad de acumulaciéon de frio es
satisfecha durante el invierno cuando las temperaturas aiin son muy bajas, una
dormicion impuesta por el ambiente continda hasta que las mismas comienzan
aumentar permitiendo la acumulacion de una determinada cantidad de calor y
por consiguiente de la brotacion y crecimiento. Una planta con un requerimiento
de frio no satisfecho luego manifiesta un requerimiento de calor mayor para
brotar y viceversa (Powell, 1987).

2.3 DORMICION EN ZONAS DE CLIMA TEMPLADO

2.3.1 Requlacién ambiental

2.3.1.1 Fotoperiodo

Varios autores coinciden en que el cese de crecimiento (primer evento
visible del proceso de dormicion), el desarrollo de yemas y del receso invernal
de varias especies lefiosas caducifolias esta basado en primer lugar en la
percepcion del largo del dia por parte de las hojas, siendo el fotoperiodo corto el
inductor de dichos cambios (Erez 2000, Garner y Allard, Nitsch, citados por
Rohde et al. 2000, Wareing, citado por Olsen 2006). Segun Rohde et al. (2000),
las especies que presentan mayor respuesta al fotoperiodo son aquellas cuyo
crecimiento es del tipo indeterminado (por ej. Populus). El fotoperiodo es
percibido por los fitocromos (fotoreceptores) ubicados en las hojas, los cuales
estimulan la produccién de inhibidores de crecimiento y desencadenan la
resistencia al frio (Fuchigami y Nee, 1987).

Por otro lado, Dumbroff et al., Nitsch y Wareing, citados por Powell
(1987), Heide y Prestrud (2005), Frias (2006), Garner y Allard, Wareing, Nitsch,
citados por Olsen (2006) plantean que tanto el manzano, el peral como otras
especies pertenecientes a la familia Rosaceae son insensibles al fotoperiodo.
Heide y Prestrud (2005) establecen que tanto la induccion como el
levantamiento de la dormicién estan controlados por temperaturas bajas
(<12°C) al igual que los eventos sucesivos del sindrome de otofio: cese del
crecimiento, formacién de escamas de yema, formacién de yema invernal, y
senescencia y abscision de hojas.

2.3.1.2 Temperatura

La temperatura constituye el elemento climatico mas importante que
afecta la dormicién de las yemas (Erez, 1995). La brotacion es afectada por dos



procesos dependientes de la temperatura, primero, la acumulacion de frio para
la satisfaccién de la endodormicion; y en segundo lugar, la acumulacién de
calor requerido por las yemas, para el desarrollo de la floracion y foliacién,
posterior a la acumulacién de frio (Hauagge y Cummins 1991, Couvillon 1995,
Ramina et al. 1995, Couvillon y Erez, citados por Naor et al. 2003).

A pesar que en un principio las temperaturas bajas son inductoras de la
dormicién, conforme avanza el proceso hacia la endodormicion profunda, se
transforman en el mayor factor controlador del desarrollo de las yemas
dormidas y requisito para levantar el receso (Ben Ismail, Hatch y Walker,
Kobayashi et al., Lavarene et al., Walser et al., citados por Dennis Jr. 1994,
Erez 2000). La exposicion de arboles caducifolios al frio invernal tiene influencia
en: el nivel, momento, velocidad, vigor y uniformidad de brotaciéon. Una
adecuada acumulacién de frio resulta en un mayor nivel de brotacion, mas
rapido, vigoroso y uniforme (Bennett, Eady y Eaton, Farmer, Hoyle, Nienstaedt,
Thompson et al., citados por Fuchigami y Nee 1987, Erez 1995).

Més alla de las diferencias que puedan existir entre especies y tipos de
yemas, varios estudios han demostrado que durante el periodo de dormicién
mas profunda (d-endodormancy) el efecto de las temperaturas es éptimo en el
rango de 6°- 8°C dependiendo de la ubicacion de la yema (Richardson et al.
1974, Erez 1995, Erez y Lavee, citados por Erez 2000). Temperaturas mas
bajas o mas altas son progresivamente menos efectivas hasta llegar a un
umbral de 14°C demostrado por Erez y Couvillon (1987) por encima del cual se
pierde frio efectivo siempre que la exposicidon a dichas temperaturas ocurra
dentro de los primeros dos tercios del periodo de acumulacion de frio (Anderson
et al. 1986, Erez y Couvillon, citados por Young 1992). Luego en la ultima
porcion del periodo de acumulacién, el rango de temperaturas Optimas para la
acumulacion de frio aumenta a 10-15°C (Young, 1992). Por otro lado,
temperaturas menores a 0°C tendrian un efecto muy limitado en la satisfaccion
de los requerimientos de frio en cualquiera de las fases del receso invernal
(Erez, 2000).

Sin embargo, el efecto de la temperatura es mas complejo debido a que
existe una interaccion cuando se alternan ciclos de temperaturas altas y bajas.
Bannett, Overcash y Campbell, citados por Saure (1985), Erez et al., Erez y
Couvillon, citados por Erez (2000) demostraron que en ciclos diarios de
temperaturas bajas y altas, ocurre un efecto de negacion de frio cuando se
exceden los 19°C. Este efecto negativo depende de la temperatura alcanzada y
la duracion del ciclo diario, es decir, cuanto mayor es la temperatura y la
duracion de la exposicion, mayor es la desacumulacion de frio. Erez et al.,
citados por Erez (2000) observaron que si los ciclos en vez de ser diarios son
de 3 0 mas dias, el efecto negativo desaparecia; ésto evidencio la existencia de



un efecto de fijacion del frio que ocurre luego de un periodo de tiempo de
exposicion calculado en 30h a 6°C.

Por otra parte, existe un fuerte efecto sinérgico de temperaturas
moderadas (13°C a 15°C) cuando son aplicadas junto con temperaturas bajas.
Este efecto fue demostrado por Erez et al., citados por Saure (1985), Couvillon
(1995), Naor et al. (2003), al encontrar que ciclos diarios de 8h a 15°C y 16h a
6°C incrementan la eficiencia del frio acumulado respecto a una temperatura
continua de 6°C. De todas maneras, tanto en el inicio de la dormicion como al
final, el alargamiento del fotoperiodo puede extender el rango de temperaturas
en las cuales la brotacion puede ocurrir (Vegis, citado por Saure, 1985).

2.3.1.3 Otros factores ambientales

Si bien Coville, citado por Saure (1985), establece que la exposicion de
plantas de arandano a diferentes cantidades de radiacion no tiene efecto en la
estimulacién de crecimiento, observaciones de campo en areas donde las
plantas experimentan una dormicion prolongada sugieren que la sombra o la
presencia frecuente de niebla durante el invierno pueden promover la brotacion,
especialmente en aquellas con requerimientos de frio mas altos. Ademas de la
sombra y la niebla, el transcurso de dias nublados y/o lluvia, estarian afectando
la dormicion pero de manera indirecta por su influencia en la temperatura (Naor
et al. 2003, Peereboom y Yuri 2004). En el caso de la lluvia, también podria
haber un efecto de lavado de sustancias inhibitorias en las yemas aunque no
existe consenso entre autores (Westwood y Bjornstad, Freeman y Martin, Erez
et al., citados por Saure, 1985).

2.3.1.4 Requerimientos de calor para la brotacion

Una vez que las yemas salen de la endodormicion, es necesaria la
acumulacion de calor para alcanzar la brotacion y continuar con el desarrollo
fenoldgico (Citadin et al., 2001). Las unidades térmicas suelen calcularse a
través de la utilizacion del modelo asimétrico curvilineo desarrollado en 1982
por Richardson et al., citados por Anderson et al. (1986) que representa la
velocidad de desarrollo de especies vegetales en funcion de la temperatura y
llevan el nombre de Grados Hora (G°H). Los GH. se calculan a partir de la
temperatura horaria promedio (Ty), en funcién de una curva determinada por
una temperatura base (Ty), temperatura optima (T,) y una temperatura critica
(Tc) (Luedeling et al., 2009). Segun Anderson et al. (1986), es posible
generalizar las temperaturas cardinales para una gran mayoria de especies de
arboles frutales en: T,=4°C, T,=25°C, T.=36°C.



El nimero de GH. requerido para la brotacion depende en parte en la
cantidad de frio recibida; cuanto mayor es el frio acumulado menor es el
requerimiento de calor (Campbell et al., Couvillon y Hendershott, Couvillon y
Erez, Sparks, Spiegel-Roy y Alston, Swartz y Powell, citados por Couvillon
1995, Naor et al. 2003).

2.3.2 Requlacién enddgena

2.3.2.1 Balance hormonal

A pesar de los esfuerzos realizados por diversos investigadores para
determinar la base fisiol6gica de la dormicién, ain permanece esquivo ese
objetivo (Dennis Jr., 1994). Segun Powell (1987), Seeley (1990) no se ha
podido aislar o caracterizar ninglin mecanismo bioquimico que se ajuste a la
curva de temperaturas efectivas en el desarrollo de la endodormicion.

Sin embargo, existen al menos dos escuelas respecto a los mecanismos
de la dormicion:

- La “escuela clasica” hace referencia a hipotesis basadas en la asuncion de
gue el receso invernal es controlado por relativamente pocos factores (Dennis
Jr., 1994). Considera que tanto la entrada y mantenimiento como la salida son
regulados por un balance de inhibidores y promotores de crecimiento donde la
acumulacion de frio remueve un inhibidor y/o estimula promotores que permiten
iniciar nuevamente el crecimiento (Amen, citado por Dennis Jr. 1994, Crebbé,
citado por Faust et al. 1997). Segun Seeley (1990), probablemente los cambios
de fase son iniciados por sefiales ambientales que luego son transducidas por
hormonas tales como giberelinas, auxinas, ABA. y etileno. La mayor parte de la
evidencia en este caso se ha obtenido de estudios relativos a la dormicién en
semillas debido a su mayor facilidad para trabajar respecto a cortes de plantas
o plantas enteras.

- La “escuela francesa” por otro lado considera a la dormicibn como un
fendbmeno mas complejo en el cual las hormonas juegan un rol periférico y son
el ultimo paso de una cascada de inhibiciones correlativas que comienzan con
la dominancia apical, extendiendo gradualmente el control desde la yema apical
al tejido inmediatamente subyacente al meristema de yemas laterales y
finalmente al interior del meristema (Champagnat, Champagnat y Céme, citados
por Dennis Jr., 1994). Esta corriente de investigadores ha trabajado
mayormente con cortes de brindillas conteniendo un nudo para reducir las
influencias correlativas entre yemas (Nigond, citado por Dennis Jr., 1994).



Auxinas

Durante el verano y otofio cuando las yemas se encuentran en
paradormicion (inhibicion correlativa), la remocién de la yema terminal libera a
las yemas laterales de la dominancia apical. Contrariamente, si se reemplaza la
yema terminal con aplicaciones de auxinas (AlA.), las yemas laterales
permanecen en reposo (Wang et al., citados por Faust et al., 1997). El efecto de
la dominancia apical se prolonga hasta fines del otofio e invierno. Esto se puede
ver tanto en los menores requerimientos de frio de yemas apicales que no estan
bajo dominancia como de laterales en brotes a los que se les ha quitado la
yema apical (Saure, 1985). Ademas, el nivel de inhibicion correlativa varia
también de acuerdo a los requerimientos de frio del cultivar.

A pesar de las diferencias existentes en las técnicas utilizadas para
cuantificar niveles de auxina en yemas por parte de los investigadores,
pareceria que la actividad de las auxinas disminuye a medida que la intensidad
de la dormicién se incrementa (Kassem, Thom, Eggert, Hendershott y Walker
citados por Saure, 1985). Segun Ramina et al. (1995), este hecho estaria
relacionado a una reduccion de la actividad metabdlica provocada por la
disminucion del régimen térmico.

Conforme avanza la dormicién y hacia fines de la misma, se registra un
nuevo incremento en la actividad de las auxinas. Estudios realizados por
Ramina et al. (1995) en duraznero demuestran la asociaciéon de
concentraciones altas de auxinas con la formacion de tétradas de microsporas
en la produccién de polen (division celular). En algunos casos este fenébmeno se
produce una vez satisfechos los requerimientos de frio y en otros apenas antes,
pero siempre que la temperatura minima y maxima supere los 0°C y 10°C,
respectivamente (Young y Hauser, citados por Ramina et al., 1995). Las altas
concentraciones de auxinas también fueron registradas en yemas vegetativas
en las cuales aun no habian ocurrido cambios en el peso seco y fresco o en el
contenido de proteinas solubles. Por lo tanto, si bien no hay evidencia de que
las auxinas jueguen un rol importante en la regulacién de la dormicién, este
hecho apoya la teoria de que durante el periodo de receso ocurren importantes
cambios en la morfogénesis y actividad bioquimica que a nivel macroscoépico
son imperceptibles (Powell 1987, Ramina et al. 1995).

Lavee, citado por Saure (1985) concluye que las auxinas no podrian ser
un regulador de crecimiento primario en la salida del receso ya que su
incremento en actividad es precedido por incrementos en los niveles de
citoquininas y giberelinas. En cambio, propone que las auxinas estan solamente
involucradas en el proceso de brotacion de las yemas y su posterior crecimiento
en primavera.
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Giberelinas

Como es sabido, las giberelinas (GAs.) participan en el control de la
iniciacion y elongacién de nuevos brotes, por lo tanto se podria suponer que las
mismas estan involucradas en la parada de crecimiento inducida por el
acortamiento de los dias. Jackson y Thomas, Junttila, Moritz, Olsen et al.,
citados por Rohde et al. (2000) han constatado en diversas especies que los
niveles de GAs. son menores bajo condiciones de dia corto respecto a dia largo
producto de un cambio en el metabolismo en la ruta de sintesis.

En diversas investigaciones se ha observado un incremento de GAs.
enddgenas en yemas luego de cierta exposicion al frio. Se asume que el efecto
primario de las bajas temperaturas seria el de remover el blogueo a la
biosintesis de GAs., por lo tanto, el incremento en la actividad de GAs. seria el
resultado y no la causa de la salida del receso (Wareing y Saunders, citados por
Saure, 1985). La temperatura, luz y otras fitohormonas también afectan los
niveles de GAs., pero no se sabe cdmo estos cambios afectan a la salida de la
dormicién: si mediante el control de un paso especifico en la biosintesis de
GAs., mediante la liberaciéon de GAs. ligadas a las membranas, mediante un
incremento en la permeabilidad de las membranas o por una combinacion de
estos factores (Hedden et al., citados por Saure, 1985).

Por otro lado, se ha reportado que es posible reemplazar parte de los
requerimientos de frio en yemas de duraznero mediante aplicaciones invernales
de GAs, (Walker y Donoho, citados por Powell, 1987) Otros autores indican que
aplicaciones invernales de GAs. pueden ampliar el rango de temperaturas en el
cual las yemas pueden crecer, acelerar la brotacién primaveral, y el desarrollo
de yemas florales, pero solamente después de haber cubierto una parte de las
necesidades de frio (Vegis, Donoho y Walker, Brown et al., Leike, Paiva y
Robitaille, citados por Saure, 1985).

Citoquininas

Las citoquininas son un grupo de compuestos de caracter hormonal que
comparten la habilidad de inducir la divisién celular en ciertos tejidos vegetales.
En el crecimiento de brotes, son conocidas por la capacidad de contrarrestar la
inhibicion de crecimiento de yemas laterales provocada por la dominancia apical
y competencia con los frutos (Wickson y Thimann, Sachs y Thimann, Williams y
Stahly, Kender y Carpenter, Chvojka et al., citados por Saure, 1985).

La escasa investigacion realizada en los cambios enddgenos del

contenido de citoquininas en plantas durante el reposo invernal apoya la
sugerencia realizada por Lavee, citado por Saure (1985), que establece la
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participacion de manera suplementaria en la salida de la dormicion pero no de
manera causal. Es decir, las citoquininas actuarian solamente después de
ocurridos ciertos cambios en la planta y cierta cantidad de frio acumulada, ya
que primero aumentaria la actividad de GAs., seguido por la activacion de las
raices, lugar donde se sintetizan la mayor parte de las citoquininas. De todas
formas las mismas pueden ser almacenadas e hidrolizadas o sintetizadas de
novo en las yemas (Cutting et al., Tromp y Ovaa, citados por Faust et al., 1997).

El principal efecto de las citoquininas seria el de acelerar el desarrollo de
yemas parcialmente salidas del receso (Saure 1985, Ramina et al. 1995). Otros
autores sefialan que estas hormonas también tendrian la funcién de promover
la diferenciacion de xilema y la formacién de conexiones vasculares, las cuales
estarian incompletas debido a la inhibicién impuesta por las auxinas en brotes
en crecimiento (Sorokin y Thimann, Gregory y Veale, citados por Suare 1985,
Cutting et al., Tromp y Ovaa, citados por Faust et al. 1997).

Acido abscisico

Si bien se sabe que el acido abscisico (ABA) inhibe la elongacion celular,
existen varias referencias que indican que el ABA actia como antagonista de
las GAs. (y en algunos casos de las citoquininas) y su principal funcion es la de
proteger a la planta de diferentes tipos de estrés (Thomas et al., de Maggio y
Freeberg, Addicott y Lyon, Milborrow, Walton, Borkowska, citados por Saure,
1985). El ABA juega un papel importante en la parada de crecimiento de brotes
a mediados de verano y en el desarrollo de la endodormicion. La combinacion
de bajos niveles de hormonas promotoras de crecimiento, la parada de
crecimiento de raices, reduccion en la absorcion de nutrientes, temperaturas
altas a nivel de raices y follaje, alta radiacién, baja humedad relativa y un
desarrollo completo de la canopia, resulta en un estrés hidrico significativo a
mediados de verano -en zonas con clima templado- que esta relacionado con
parada de crecimiento de brotes, maduracién vegetativa y la formacion de
yemas en invierno (Seeley, 1990).

Numerosos reportes indican que la concentracion de ABA libre aumenta
en otofio, alcanza su maximo a principios del invierno y decae nuevamente
hasta alcanzar el minimo cerca de la brotacion (Saure, 1985). Esta evolucion
temporal de la concentracion de ABA ha sido encontrada en las yemas, tanto en
las escamas protectoras como en la parte interna de las mismas (Corgan y
Payton, Ramsay y Martin, Wright, Seeley y Powell, Mielke y Dennis, Tinklin y
Scheabe, Freeman y Martin, citados por Saure, 1985). Bowen y Derickson,
citados por Saure (1985), encontraron una correlacion positiva entre la
concentracion de ABA en yemas florales de duraznero y su respectivo
requerimiento de frio en diferentes clones. Ademas, una concentracion alta de
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ABA en dichas yemas florales durante el receso invernal reflejarian un
crecimiento vigoroso en la temporada previa. Esto podria explicar por qué una
temporada de crecimiento extendida por un crecimiento vigoroso resulta en
retraso de la siguiente brotacion. De todas maneras, este planteo ha sido
criticado, ya que en algunos trabajos, defoliaciones mecéanicas en otofio, evitan
el incremento de ABA pero la intensidad de la dormicion no cambia (Saure,
1985).

Los cambios en el contenido de ABA han sido estudiados en diversas
especies y muchos de los estudios muestran un descenso del ABA durante el
receso invernal. La conclusion a la que se ha arribado en esos casos es que las
temperaturas bajas serian las responsables y a la vez el descenso en el
contenido de ABA seria importante en la reduccion de la intensidad del receso
(Powell, 1987). Sin embargo, otros estudios demuestran que el descenso
también se produce bajo régimen de temperaturas altas (temperaturas por fuera
del rango de acumulacién de frio) pero sélo las temperaturas bajas redujeron la
intensidad de la dormicion (Alvin et al., Ross y Bradbeer, citados por Powell,
1987).

El efecto inhibitorio de crecimiento que produce el ABA esta dado en las
etapas tempranas de la dormicion y no en las mas tardias ya que una vez que
las yemas comienzan a hincharse (fines de inverno — principios de primavera) la
aplicacion exégena de ABA no inhibe el crecimiento. Posiblemente ésto
sucederia dado un aumento en el nivel de hormonas promotoras de crecimiento
gue en un balance positivo anularian los efectos del ABA endbgeno (Eagles y
Wareing, Thomas et al., Kawase, Khan, citados por Saure 1985, Powell 1987).
Por lo tanto el ABA seria relativamente efectivo en prevenir la brotacion: 1)
cuando el potencial de crecimiento es bajo, modificando el balance hormonal
hacia situaciobn de no crecimiento, y 2) en situaciones donde los eventos
iniciales que lideran el crecimiento estan ausentes o no han progresado mucho,
por ejemplo yemas que recibieron frio pero que todavia no brotan (Olsen,
2006).

2.3.2.2 Componentes moleculares en el proceso de dormancia

En el cuadro No.1 se resumen los diferentes subprocesos de la
dormicion de yemas y procesos que ocurren en paralelo en climas templados
en orden temporal. Luego de la formacidén de yemas, las mismas se deshidratan
progresivamente. Durante la aclimatacion o induccién a la tolerancia al frio, se
expresan genes que codifican chaperonas, proteinas protectoras de membrana
y proteinas secuestradoras de iones. Ademas ocurren distintos tipos de estrés
para la planta como lo son: déficit hidrico, estrés térmico por frio, estrés
oxidativo e hipoxia y frente a este conjunto de fendbmenos estresantes, se
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sintetiza ABA (Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, Dure et al., Skriver y Mundy,
Davies y Jones, Bray, Thomashow, Ingram y Bartels, citados por Rohde et al.,

2000)

Esta serie de cambios resumidos en el cuadro No.1 son continuos y su
progreso depende de las condiciones ambientales especialmente de la
temperatura ya que es el factor mas influyente en la velocidad de los procesos

metabdlicos.

Cuadro No.1. Esquema resumido de los procesos involucrados en la dormicion

FENOLOGIA DE
LA DORMICION
DE YEMAS

CAMBIOS
MORFOLOGICOS

CAMBIOS
METABOLICOS/EXPRESION
GENICA

Elongacién de
brotes detenida

Fitocromos censan perciben el
fotoperiodo critico (PHYA. y/o
PHYB.)

Formacioén de
yemas

Descenso de giberelinas activas

Caida de hojas

Sin elongacion de
entrenudos

ABIL1. y ABI2. se expresan

Diferenciaciéon de
primordios foliares en
escamas de yemas

Yemas son una fosa muy fuerte
de almidén

Contintda
organogénesis en el
meristema apical
(nuevos primordios)

Hidrdlisis de proteinas y
traslocacion de aminoacidos
desde hojas a 6érganos perenes

Cesa completamente
la organogénesis en el
meristema apical

Division celular detenida
mayormente en la fase G1
Induccion de tolerancia a
desecacion (dehidrinas)

Meristema apical
consiste de células
aisladas a nivel de

simplasto

Meristema apical

Meristema apical es
bioquimicamente inaccesible

Citoplasma deshidratado, agua
celular fijada
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puede ser separada
por formacion de
corona o barrera

Aclimatacion o tolerancia al frio
(sintesis de osmolitos: almidén
convertido en azucares)

Yema en receso
(gran tolerancia a
frio, heladas y
sequia)

Organelos de
acumulacion en las
células (cuerpos/gotas
de lipidos y proteinas)

Baja permeabilidad de
membrana
Subsecuente satisfaccion de los
requerimientos de frio:
liberacion de agua celular
Requerimiento de frio
satisfecho: incremento del
contenido de ATP. en el citosol
Permeabilidad de membrana
restaurada
Reduccion en los picos de
glutatién
Picos de actividad de lipasas

Yema hinchada
(disminucion de
tolerancia al frio)

Reactivacion de la ruta de la
pentosa fosfato
AzUcares convertidos en
almidén
Estrés oxidativo (polyfenol
oxidasa, peroxidasa, superoxido
dismutasa, actividad de
catalasa aumentada)

Brotacion de
yemas
Emergencia de
hojas

Restauracion de las
conexiones
citoplasmaticas en los
meristemas

Crecimiento y
elongacién de
primordios
preformados

Movilizacion de reservas desde
el tejido subyacente de brotes
hasta las yemas
Cambios metabdlicos de la ruta
de la pentosa fosfato a
glucolisis y al ciclo del 4cido
citrico

Fuente: Rohde et al. (2000).

2.3.2.3 Cambios en el estado de agua libre de las yemas

La actividad biolégica en los tejidos depende del estado fisioldgico del
agua debido a que la actividad metabdlica de las células requiere de agua en

15



estado libre (Bruni y Leopold, Kano et al., Kunz y Kauzman, citados por Faust
et al., 1995a). Por lo tanto, la observacion del estado del agua podria aportar
informacion util para determinar el estado fisiologico de tejidos vivos (Ishida et
al., citados por Faust et al., 1995a).

Estudios realizados en manzanos, durazneros y arandanos y basados en
el estado de agua libre, han demostrado que las yemas en ecodormicion y
paradormicion son facilmente distinguibles de las que estan en endodormicion
ya que en estas Ultimas el agua esta inmovilizada (Liu, Erez et al.,, Rowland et
al., citados por Faust et al., 1991). Luego, a medida que avanza el periodo de
receso el agua se va liberando gradualmente y es rapidamente convertida en
agua libre cuando los requerimientos de frio son completados y las condiciones
ambientales favorables fuercen el reinicio del crecimiento de la yema (Faust et
al., citados por Faust et al., 1997). Por lo tanto, se concluye que el cambio de
estado a agua libre correlaciona mas con el reinicio del crecimiento que con el
fin del receso (Erez et al., 1998). La velocidad con que se da la liberacion de
agua ligada depende de la especie y variedad, ya que cultivares de manzano
con menor requerimiento de frio convierten el agua a estado libre mas
rapidamente que cultivares con altos requerimientos de frio y el duraznero lo
hace mas rapido que el manzano (Faust et al., 1995a).

El término de agua “inmovilizada” refiere a moléculas de agua asociadas
a la superficie de macro moléculas (Kunz y Kauzman, citados por Faust et al.,
1995a). A nivel celular las dehidrinas son las proteinas mayormente observadas
como proteinas inducidas por la deshidratacion y la exposicién al frio y son las
que inmovilizan el agua. Estas son muy hidrofilicas y termoestables, actian
solubilizando agentes con propiedades detergentes y chaperonas (Close, citado
por Rohde et al., 2000). Las dehidrinas pertenecen a la familia de las proteinas
LEA conocidas por su capacidad protectora de proteinas y membranas frente al
dafio por deshidratacion (Cardozo y Quiriban, 2014).

Conservar agua ligada es un mecanismo de sobrevivencia desarrollado
por tejidos expuestos que permite el mantenimiento de los niveles de
hidratacion a temperaturas muy por debajo del congelamiento por lo que el
desarrollo del agua ligada en yemas dormidas esta estrechamente acoplado a
la resistencia al frio. Ademas, el estrés hidrico o térmico (frio) puede
desencadenar la formacién de escamas protectoras de yemas que ayudan en la
tolerancia a la desecacion (MacDonald y Owen, citados por Rohde et al., 2000).
En un estudio realizado por Erez et al. (1998), se comparan los niveles de agua
ligada entre duraznero y manzano en iguales condiciones de dormicion, y se
detectan mayores niveles de agua ligada en manzana, especie mas resistente
al frio.
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2.3.2.4 Cambios en la permeabilidad de membranas celulares

Como se ha mencionado anteriormente, la acumulacion de frio se piensa
gue desencadena procesos que liberan agua en el citoplasma gradualmente
pero también remueve una barrera de permeabilidad que evita la entrada de
nutrientes a la yema durante la endodormicion. Esto ha sido demostrado en
estudios realizados con Fraxinus excelsior en los cuales la salida de la
endodormicion es caracterizada por un aumento en el contenido de ATP. del
citosol y una acidificacion del citoplasma. La acidificacion del citoplasma
provoca un descenso en el gradiente de pH transmembrana que en turnos
permite que el flujo de nutrientes alcance la yema (Brockerhof, Goad, Grnwald,
Oldfield y Chapman, citados por Faust et al. 1997, Crabbé y Bernola, citados
por Rohde et al. 2000).

La composicion de las membranas cambia durante el receso ya que al
principio la permeabilidad de las mismas es baja y luego se restaura previo a la
reanudacion del crecimiento (Faust et al.,, 1997). Las yemas de manzano
expuestas a disminuciones de temperatura en invierno responden con un
aumento de la instauracion de los acidos grasos de sus lipidos de membrana,
cambiando la composicién de la cabeza polar, incrementando el contenido de
fosfolipidos de membrana y cambiando los niveles y composicion de los
esteroles (Wang y Faust, 1990).

Durante el periodo de endodormancia, especialmente en los fosfolipidos,
el acido linoleico (18:2) aumenta hasta un maximo a mediados del invierno
mientras que el &cido linolénico (18:3) se mantiene mas o menos estable
estableciendo un ratio 18:3/18:2=1. Cuando los requerimientos de frio estan
casi satisfechos se produce un cambio mayor: el acido linoleico (18:2) decrece
marcadamente con un correspondiente aumento del acido linolénico (18:3)
mediado por la creciente actividad de la enzima acido linoleico desaturasa para
establecer un ratio 18:3/18:2=2 al momento de apertura de yemas (Faust et al.,
1997). Tanto el aumento de los fosfolipidos en general como de los acidos
grasos insaturados que los componen son parte de un mecanismo que le
confiere mayor fluidez a la membrana celular y previene la no formacion de la
bicapa lipidica producto de las bajas temperaturas. Esta mayor fluidez que va
adquiriendo la membrana conforme avanza la acumulacion de frio invernal
permite a las proteinas y lipidos difundir de mejor manera a través de la misma
e incrementar la permeabilidad de solutos y de agua al citoplasma (Wang y
Faust 1990, Faust et al. 1997).

17



2.4 DIFERENCIAS ENTRE INDUCCION DE DORMICION Y PROCESO DE
ACLIMATACION

Usualmente el desarrollo de la dormicion coincide con la adquisicion de
tolerancia al frio y en muchas plantas es dificil separar los dos procesos ya que
las bajas temperaturas pueden causar déficit hidrico en las células y esa
deshidratacion es inherente a ambos (Calme et al., citados por Erez et al. 1998,
Close, Hughes y Dun, citados por Rohde et al. 2000). Aunque ambos procesos
son inducidos en respuesta a dias cortos y temperaturas bajas, la
sincronizacion de los mismos es altamente dependiente de la especie en
cuestion ya que por ejemplo en Vitis labruscana, en ausencia de temperaturas
bajas, el fotoperiodo corto puede inducir la dormicién pero no la tolerancia al frio
(Faust, citado por Erez et al. 1998, Rohde et al. 2000, Arora et al. 2003).

Durante las Ultimas etapas de formacién de yemas, las mismas se
vuelven una fuerte fosa de almiddon. Luego que la yema esta formada, las
temperaturas decrecientes inician la conversion del almidén en azlcares cuya
acumulacion es crucial para la tolerancia al frio (Rohde et al., 2000). Si bien las
condiciones que permiten la brotacibn de yemas también causan pérdida de
aclimatacién o resistencia al frio, yemas en receso no responden a condiciones
de forzadura y por lo tanto conservan su resistencia o tolerancia al frio (Erez et
al., 1998).

Estudios realizados por Arora et al., citados por Arora et al. (2003) en
durazneros (Prunus persica) con genotipos segregantes en follaje caduco y
perenne permitieron asociar ciertos cambios en la expresion de genes y
proteinas con la aclimatacion o tolerancia al frio y otros con transiciones en la
endodormancia. Otros estudios realizados en arandanos establecen que el
metabolismo de ciertas dehidrinas (un subgrupo de proteinas LEA.) esta mas
relacionado a la aclimatacion que a la dormicion de yemas (Arora et al., 2003).

2.5 DORMICION EN ZONAS CON INVIERNOS CALIDOS

La figura No.1 muestra las diferencias en el progreso temporal de la
dormicién en zonas con inviernos frios y calidos. En este esquema para el caso
de zonas con inviernos frios, la paradormicion o inhibicion correlativa abarca las
fases que Saure (1985) llama predormicién e inicio de la dormicién verdadera
(temprana). Se supone que la supresion de crecimiento de yemas apicales
mientras que las condiciones ambientales alun son favorables, resulta de un
mecanismo de retroalimentacién negativa entre los brotes y las raices: periodos
de activo crecimiento de brotes (aunque también de frutos) provocan una
reduccion en el crecimiento de las raices y viceversa. Durante la fase de receso
verdadero la inhibicion del crecimiento proviene de la misma yema es decir que
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es una inhibicion enddégena. Luego que finaliza la dormicion verdadera, la
siguiente etapa es la ecodormicién o dormicién impuesta por el ambiente, bajas
temperaturas principalmente (Saure, 1985).

Figura No.1. Progreso de la dormicién en climas con inviernos frios y calidos
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Fuente: adaptado de Saure (1985)

En regiones con inviernos calidos el periodo de dormicion verdadera se
extiende y la brotacién ocurre una vez completado el requerimiento de frio o a
veces incluso durante la dormicion tardia sin pasar por la ecodormicion. De
hecho si el invierno es muy calido o muy corto la dormicién verdadera puede
extenderse aun mas. En consecuencia, la produccion de frutales de clima
templado bajo condiciones de inviernos calidos tiene ciertas dificultades dentro
de las cuales se encuentra la abscision tardia de las hojas, una subsecuente
entrada tardia en endodormicion y una reducida, despareja y tardia brotacion y
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floracién primaveral entre otras consecuencias, que ademas pueden resultar
también de una insuficiente acumulacion de frio (Erez 2000, Mohamed 2008).

En los subtropicos (zonas con temperatura media del mes mas frio entre
13 — 18 °C y ocurrencia de heladas poco severas) las variaciones invernales de
la temperatura nocturna y diurna son mucho mas marcadas que en zonas de
inviernos templados. Esto es debido principalmente a la menor nubosidad tanto
diurna como nocturna que genera una acumulacién de calor en el dia y grandes
pérdidas en la noche. La consecuencia principal en el proceso de dormicion es
la desacumulacion de frio por parte de los arboles (Allan, 2004). Las medidas
de manejo para mejorar dicha situacion se veran en el capitulo Manejo de la
dormicién.

2.6 REQUERIMIENTO DE FRIO

2.6.1 Diferencias entre yemas

Es sabido que no todas las yemas de un arbol tienen igual requerimiento
de frio; normalmente tanto las yemas florales como las yemas vegetativas
apicales tienen un menor requerimiento que las vegetativas en general y que
las vegetativas laterales, respectivamente (Samish y Lavee, citados por Saure
1985, Erez 2000). A su vez, en manzano las yemas terminales del brote son
mas exigentes que las ubicadas en dardos (Frias, 2006). También existen
diferencias de requerimiento entre las mismas yemas vegetativas laterales,
segun su ubicacién dentro de la brindilla o brote vegetativo y del vigor de ese
brote (Saure, 1985). Chandler, Crabbe, citados por Saure (1985) observaron
gue la dormicién es mas débil en la parte basal de los brotes tanto a finales del
verano como en otofio, pero en primavera habiendo acumulado suficiente frio,
la inhibicién es mas fuerte en la misma que en el 4pice.

2.6.2 Diferencias genéticas

Los requerimientos de frio varian ampliamente tanto entre especies como
entre variedades de una misma especie (Saure 1985, Couvillon 1995). En el
caso del manzano y otras especies cultivadas, el portainjerto utilizado también
requiere una cantidad particular de frio (Peereboom y Yuri, 2004). Segun Frias
(2006), Campbell, citado por Severino (2011), y de acuerdo a las variedades
mas plantadas en Uruguay, entre las de requerimiento medio a bajo se
encuentran las del grupo bicolor Gala, Cripp’s Pink y Fuji mientras que con
requerimiento medio alto figura Granny Smith, y con alto requerimiento las del
grupo Red Delicious.
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Trabajos realizados por Faust et al. (1995b) sobre los cultivares Anna
(bajo requerimiento) y Northern Spy (alto requerimiento) han demostrado que
cuando se quita la yema apical, todas las yemas laterales de Anna brotan
adecuadamente mientras que solo la porcion apical lo hace en Northern Spy.
Esto sugiere que al menos parte de las diferencias entre cultivares de alto y
bajo requerimiento de frio es el grado de dominancia apical que ejerce la yema
apical. En zonas o afios con baja oferta de frio en el invierno, las variedades de
bajo requerimiento florecen antes que las de alto requerimiento causando
posibles problemas de polinizacidon, mientras que en zonas templadas lo hacen
al mismo tiempo (Saure, 1985). Este crecimiento y floracion tardia mostrada por
cultivares de alto requerimiento puede estar dada por una interaccion entre el
requerimiento de frio y el requerimiento de calor (unidades térmicas) necesario
para brotar. Aquellos arboles que no acumulan el frio necesario, luego
requieren mayor cantidad de calor para brotar que los que lograron completar
sus requerimientos de frio (Powell, 1987). Si bien la caracteristica del
requerimiento de frio es heredable y multigénica, aun se sabe poco de la
genética propiamente dicha del requerimiento (Saure, 1985).

2.7 MANEJO DE LA DORMICION

2.7.1 Consecuencias de la falta de frio invernal

En ciertos afios la ocurrencia de inviernos poco frios puede causar
problemas productivos en manzanos y otros frutales caducos (Couvillon, 1995).
Una baja o inadecuada acumulacién de frio invernal puede causar una serie de
sintomas que constituyen lo que Erez (2000) llama sindrome de brotacion
pobre. Entre los sintomas se encuentran los siguientes:

A) A nivel vegetativo

- Brotacion retrasada y despareja

- Brotacion poco vigorosa y a veces con entrenudos cortos en forma de roseta y
brotacion vigorosa en yemas de la base

- Yemas laterales no abren y la planta presenta un desarrollo méas vertical
(acrotonia)

B) A nivel reproductivo

- Flores poco desarrolladas y abscision de las mismas

- Floracion retrasada, extendida y despareja en la que diferentes estadios
fenoldgicos pueden coexistir como frutos en activo crecimiento y flores abiertas
- En variedades que forman spurs (dardos), estas yemas brotan antes que las
terminales que se forman y desarrollan mas tarde

- Pérdida de calidad de fruta en tamafio, sobrecolor y firmeza
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La respuesta de los arboles frutales caducos a la oferta de frio se basa
en tres parametros igualmente importantes: el nivel, el tiempo o velocidad y la
uniformidad de brotacion. La razén principal por la que se utilizan agentes
rompedores de dormicion es para obtener un mayor nivel de brotacion. Aunque
en algunos casos por motivos econémicos se puede utilizar para adelantar la
produccion de variedades tempranas o para hacer coincidir las floraciones de
los polinizadores y la variedad cultivada. De todas formas, para obtener una
buena produccién de fruta, es necesaria una brotacion y floracién uniforme
(Erez, 1995).

2.7.2 Compensacion de frio invernal

Segun Saure (1985), basicamente existen dos aproximaciones para
superar los problemas que supone cultivar especies de frutales caducos en
zonas subtropicales y tropicales: 1) evitar la entrada en endodormicion de las
plantas; y 2) mejorar la brotacion una vez que las plantas hayan entrado en
endodormicion.

Evitar la entrada en endodormiciéon como medida de manejo cultural es
factible de ser realizada solamente en regiones tropicales, donde las plantas no
necesitan un periodo de receso para sobrevivir a condiciones ambientales
adversas (Saure, 1985). En el caso de Uruguay, a diferencia de las regiones
tropicales, las sefiales para la entrada en dormicidbn siempre se dan. El
problema es que no siempre la oferta de frio es suficiente para poder satisfacer
los requerimientos de las variedades mas plantadas, por lo tanto, el foco esta
puesto en la mejora de la brotacién una vez completado el receso. Es necesario
aclarar que la mejora de la brotacion puede estar dada tanto por una mejora en
la uniformidad como en el adelantamiento de la misma. El objetivo de mejorar la
brotacién se puede alcanzar tanto a través de métodos fisicos como quimicos
(Severino et al., 2012).

2.7.2.1 Métodos fisicos

Dos de los métodos fisicos de mejora de la brotacion son la poda y el
arqueado de ramas y el momento en que se realiza es muy importante. En este
sentido, tanto la poda como el arqueado de ramas son efectivas cuando se
realiza tardiamente —luego que las yemas acumularon entre un tercio y la mitad
de sus requerimientos de frio- ya que de esa manera se atenua el efecto
inhibitorio de la yema terminal o las cercanas al corte de poda, a la vez que
aumenta la brotacion de yemas laterales (Saure 1985, Erez 1995, Faust et al.
1995b). Otro manejo posible es el anillado por encima de yemas laterales que
puede provocar la brotacion de las mismas, unicamente con la acumulacion de
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unas pocas unidades de frio, debido aparentemente, a la eliminacién de la
dominancia apical (Paiva y Robitaille, citados por Faust et al., 1995b).

El refrigeramiento evaporativo a través de la aspersion diurna es el Unico
manejo que refrigera las yemas (Bauer et al., Erez y Couvillion, Gilreath y
Buchanan, citados por Erez, 1995). La efectividad del sistema depende de la
temperatura y la humedad relativa (que permitan la evaporacion del agua),
ademas de la disponibilidad de agua de calidad e infraestructura de aplicacién
(Erez, 1995).

2.7.2.2 Métodos quimicos

Diversos autores han reportado que la exposicion a algun tipo estrés
subletal (calor, sequia, toxicidad por agentes quimicos, anoxia, etc.) puede
liberar las yemas del receso pero solamente cuando las mismas hayan
completado dos tercios de su requerimiento de frio (Fuchigami y Nee 1987,
Chandler et al., Sparks, Loyd y Couvillon, citados por Couvillon 1995, Faust et
al. 1997). Fuchigami y Nee (1987), han demostrado que el grado de estrés
subletal provocado a los tejidos de la planta esta relacionado a la producciéon y
evolucion de etileno, la cual aumenta junto con la permeabilidad de membrana
alcanzando un maximo previo a la ocurrencia de dafio de la misma. El
incremento en la produccién de etileno debido al estrés subletal, puede deberse
a la liberacién o activacion de la enzima formadora de etileno (EFE) o ACC-
oxidasa, la cual se encuentra asociada a la membrana (Mayak et al., citados por
Fuchigami y Nee, 1987).

Numerosos productos quimicos pueden ser utilizados para superar la
endodormicion (Doorembos, Hosoki et al., citados por Fuchigami y Nee, 1987),
aunqgue solo algunos son aplicados como tratamientos a campo (Erez, 1987).
En este sentido, los productos comunmente utilizados son los aceites
minerales, el nitrato de potasio (KNO3), la tiourea, la cianamida hidrogenada
(H2CN2) y algunos reguladores del crecimiento, como el acido giberélico y las
citoquininas (Erez, 1987). La utilizacion de estos productos en aplicaciones
comerciales tiene una dificultad y es la definicion del momento de aplicacion ya
gue la efectividad y fitotoxicidad del producto, depende de la profundidad y/o
etapa del receso en que se encuentre la planta (Erez 1987, Erez et al.,
Fernandez-Escobar y Martin, Siller-Cepeda et al., Wood, citados por Arora et al.
2003). Actualmente la estimacion de la profundidad en la endodormicion se
realiza a través de la acumulacion de unidades de frio, debido a la ausencia de
cambios visuales en la yema durante el receso y a la falta de marcadores
enddgenos disponibles para determinarla (Arora et al., 2003).
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2.8 METODOLOGIAS DE ESTUDIO EN ESPECIES LENOSAS
CADUCIFOLIAS

La identificacion del inicio y finalizacion de la etapa de endodormicion es
muy importante ya que una planta en ese estado responde diferente a una que
no se encuentra en receso, frente a influencias externas o medidas de manejo
especificas (Saure, 1985). La informacion experimental existente acerca de los
fendmenos involucrados en el proceso de dormicion varia ampliamente incluso
dentro de una misma especie. Esto se debe a que la determinacion precisa de
los requerimientos térmicos necesarios para salir del receso invernal se realiza
en condiciones de laboratorio —con la finalidad de controlar las variables
ambientales de mayor incidencia (radiacion, temperatura, humedad relativa,
etc.)- sin un consenso alcanzado encuanto al protocolo o metodologia a seguir
(Dennis Jr., 2003). Por lo tanto, resulta importante discutir algunos de los
criterios metodolégicos mas frecuentemente utilizados tanto para lograr
resultados consistentes como para poder interpretarlos.

2.8.1 Eleccién de la unidad experimental

Para evaluar adecuadamente la profundidad de la dormicién en un arbol
frutal, se deberia exponer la planta entera a temperaturas de crecimiento en
estructuras protegidas pero esto resulta dificil cuando se trata de plantas
grandes (Dennis Jr., 2003). Por ello, Erez, citado por Dennis Jr. (2003), utilizé
plantas de duraznero enraizadas en sus experimentos luego que Couvillon
(1975) demostrara que la presencia de raices cerca de las yemas evaluadas no
afecta su respuesta en acumulacién de frio y brotacion respecto de plantas
francas maduras. Sin embargo, Cerny, citado por Saure (1985) obtuvo
diferentes respuestas entre ramas enraizadas y sin enraizar. Otra posibilidad es
trabajar con plantas en macetas de diferentes tamafios que permitan el
transporte desde el campo a estructuras con condiciones controladas (Saltveit,
citado por Dennis Jr., 2003). De todas maneras, la mayoria de los experimentos
realizados en dormicién de yemas se han llevado a cabo forzando ramas de un
afio similares en tamafio y extraidas de posiciones similares del arbol y
expuestas en condiciones naturales, a brotacion en camara de crecimiento
(Saure 1985, Dennis Jr. 2003).

Paiva y Robitaille, citados por Dennis Jr. (2003) observaron que la yema
apical de una rama tiene menor requerimiento de frio que las laterales por lo
gue dependiendo del objetivo del estudio se podria trabajar con cortes de a un
nudo de manera de evitar la influencia entre estructuras en una misma rama.
Plancher (1983) observé que los requerimientos de yemas aisladas en nudos
son menores que aquellas en plantas enteras de Ribus nigrum L. (grosellera
negra) y que las yemas basales abren antes cuando son aisladas en vez de

24



ultimas como ocurre cuando se conserva la rama entera. Por estos motivos no
seria recomendable realizar investigaciones cuantitativas con la metodologia de
nudos simples si lo que se pretende es evaluar la respuesta de plantas enteras.
Ademas trabajar con dichos cortes tiene algunas dificultades como la de
necesitar ser recortados en la base frecuentemente para evitar la oclusién de
vasos o la de necesitar un ambiente de alta humedad relativa para evitar la
desecacion de los mismos (Dennis Jr., 2003).

Segun Dennis Jr. (2003) la eleccién de la unidad experimental depende
en Ultima instancia de los objetivos de la investigacion que se quiera realizar. Si
el foco es la aplicacidén practica, cuanto mas grande sea la unidad mejor se
podra representar la planta entera con todas sus relaciones dinamicas y
complejas. Pero si lo que se pretende es estudiar la base fisiolégica de la
dormicién, entonces una unidad experimental mas chica como puede ser una
yema o incluso un meristema permitira lograr resultados fiables.

2.8.2 Criterios para definir inicio vy fin del receso

Diversos autores afirman que la acumulacién de frio comienza luego que
una cantidad significativa de hojas cae en el otofio, es por ello que gran parte
de los trabajos en la teméatica establecen el inicio de la acumulacion cuando se
llega al 50% de caida de hojas (Couvillon 1995, Ramina et al. 1995,
Richardson, citado por Tersoglio y Naranjo 2010)

El fin del receso invernal usualmente se define como el momento en el
cual el 50% de yemas pertenecientes a brindillas de un afio de antigiiedad son
capaces de brotar luego de un periodo determinado de tiempo en el cual son
puestas a temperaturas de brotacién y con las bases sumergidas en agua
(Saure 1985, Dennis Jr. 2003). Segun Couvillon, Erez y Seeley, citados por
Dennis Jr. (2003) éste no es mas que un punto arbitrario en la salida de la
endodormicién pero es util para realizar mediciones y comparaciones. Por otro
lado, Halgryn et al. (2001) proponen evaluar la respuesta a la acumulacion de
frio como el tiempo necesario para que una yema alcance un estado de
brotacion determinado (tasa de brotacion). Otros autores proponen al
seguimiento del tamafio (medido como peso seco) de la yema como método
para determinar el fin de la endodormicion ya que el mismo permanece casi
estable desde el fin de la caida de hojas hasta el fin de la endodormicion.
Cuando las yemas se agrandan (sin hincharse ni ponerse verdes) lo hacen
como resultado de la liberacién del agua retenida lo cual marca el inicio de la
ecodormicion (Buban y Faust, Chandler y Tufts, citados por Faust et al., 1997).

Otro criterio problematico es el que determina lo que constituye
crecimiento o brotacién de una yema en si. Por lo general se toma el estado
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fenologico de punta verde para definirla pero es cuestionable el hecho de
afirmar si representa efectivamente la salida de receso de una yema particular
(Dennis Jr., 2003). Idealmente se deberia contar el porcentaje de yemas que
llega a plena floracion o a desarrollo vegetativo completo, pero las brindillas
muchas veces consumen sus reservas o0 se tapan los vasos conductores antes
de alcanzar dichos estados aun habiéndolos recortado periédicamente (Dennis
Jr., 2003).

2.9 MODELOS DE CUANTIFICACION DE FRIO INVERNAL

La cuantificacion del frio invernal ha surgido como un insumo muy
importante utilizado en fruticultura con dos enfoques principalmente: la
definicion de requerimientos de frio de una especie y/o variedad, y la definicién
de la oferta de frio en un lugar o zona (Erez, 2000).

Las primeras evaluaciones de requerimientos de frio fueron realizadas a
través de la comparacion entre informacién climatica recolectada durante largos
periodos de tiempo con los niveles de brotacion en el campo. Mas adelante,
comenzaron los ensayos con plantas en macetas y en condiciones controladas
(Erez, 2000).

2.9.1 Modelo de Weinberger - horas de frio

Weinberger (1950), correlacion6 el comportamiento fenolégico de
algunos cultivares de duraznero con datos climaticos recolectados por 50 afios
en Fort Valley, Georgia. A modo de conclusién propuso que el requerimiento de
frio puede ser expresado como la suma de las horas acumuladas a
temperaturas menores o iguales a 45 °F (7.2 °C) las cuales denominé “horas de
frio”. A partir de entonces y a pesar de haber sido fijado dicho umbral para el
duraznero, fue adoptado para diversas especies. Este indice ha sido utilizado
no solo para la evaluacion de los requerimientos de frio de cultivares,
principalmente de frutales de carozo, sino también para la evaluacion del clima.

Diversos investigadores de zonas cdlidas productoras de frutales
caducos encontraron dificultades en la validaciéon del modelo de Weinberger al
observar que se podia obtener buenos niveles de brotacion ain cuando las
temperaturas invernales fueran siempre mayores a 7.2°C (Erez, 2000).

2.9.2 Modelo de Utah - unidades de frio

Richardson et al. (1974) proponen un nuevo modelo basado en datos
previos obtenidos por Erez y Lavee (1971), para estimar la salida de la
dormancia en dos cultivares de duraznero, el que fue denominado modelo de
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Utah o modelo de Richardson. Este modelo adopta un rango de temperatura
Optima amplio que va desde 2.5°c a 9°C con un efecto reducido a temperaturas
mas altas o bajas. A diferencia del modelo de Weinberger, en el modelo Utah
acumulan valores horarios positivos y negativos y se realiza la suma neta para
obtener el total de unidades de frio que corresponde al periodo de tiempo
trabajado. Una unidad de frio (UF) equivale a una hora de exposicion a 6°C.
Cada hora ocurrida a determinada temperatura es convertida en su valor
equivalente de unidades de frio, asignada por el modelo a cada temperatura o
rango de temperaturas, en funcién del nivel de eficacia para contribuir a la
salida de la dormancia.

Cuadro No.2. Equivalencias modelo Utah

Temperatura (°C) | Unidades de frio (UF.)

<1.4 0

1.5-2.4 0.5
2.5-9.1 1

9.2-12.4 0.5

12.5-15.9 0
16-18 -0.5
>18 -1

Fuente: Richardson et al. (1974)

Hasta fines de verano la temperatura generalmente es superior a 15.6°C
y por lo tanto se generan UF negativas. El autor determina el inicio de la
acumulacion de UF positivas justo después del dia en que se experimenta la
mayor acumulacién negativa durante la caida de hojas (Richardson et al.,
1974).

2.9.3 Modelo de Carolina del Norte

Posteriormente Shaltout y Unrath (1983) proponen un modelo que fue
desarrollado para manzano ‘Starkrimson Delicious’ bajo un rango amplio de
temperatura y altitud en Carolina del Norte. El mismo se conoce como Modelo
Carolina del Norte, el cual propone un amplio rango de temperaturas efectivas e
incorpora un gran efecto negativo cuando las temperaturas superan los 21°C
durante el periodo de receso.
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Cuadro No.3. Equivalencias de temperatura (°C) a UF.

Temperatura (°C) | Unidades de frio
-1.1 0
1.6 0.5
7.2 1
13 0.5
16.5 0
19 -0.5
20.7 -1
22.1 -1.5
23.3 -2

Fuente: Shaltout y Unrath (1983)

La principal diferencia entre el modelo utah y el de carolina del norte se
da en el rango entre 7.2°C y 19.5°C, segmento que es muy importante en
climas calidos, puesto que durante el invierno las temperaturas frecuentemente
entran dentro de este rango. Esta podria ser la razén por la cual el modelo de
utah sea considerado poco efectivo bajo condiciones célidas (Shaltout y Unrath,
1983).

2.9.4 Modelo dindmico

Erez et al. (1990), proponen un nuevo modelo al que denominaron
modelo dinamico. El mismo tiene como supuesto que la dormancia es una serie
indefinida de reacciones dependientes de la temperatura. Estd basado en la
hipétesis que el nivel de salida de la dormancia depende de un cierto factor de
quiebre de la misma, el cual se acumularia en un proceso de dos pasos. El
primer paso se asume que es dindmico al ser reversible en cuanto a formacion
o destruccién de un producto termolabil intermedio, formado a partir de un
precursor promovido por bajas temperaturas, mientras que altas temperaturas
favorecen el paso reverso de la reaccién. Cuando un nivel critico o “quantum”
del intermediario es formado, es transferido en forma irreversible al segundo
paso como un “‘quantum” estable de factor de quiebre de dormancia llamado
porcion de frio (chilling portion). Una vez formada la porcién de frio, no puede
ser revertida por altas temperaturas, de manera que queda fijada.

A diferencia del modelo de Utah, el modelo dinamico incorpora un
elemento importante que es el efecto de exposiciones ciclicas de determinada
duracion a determinadas temperaturas. En este modelo la maxima eficiencia de
la temperatura para acumular frio esta en el rango de 6°C a 8°C mientras que la
minima se da a -2°C y 13°C. La desacumulacion de frio o negacion del efecto
del frio provocada por exposicion a altas temperaturas depende del nivel
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alcanzado, la duracién y el largo del ciclo cuando se alternan con bajas
temperaturas. Ademas, Erez et al. (1990), proponen que las temperaturas
moderadas -que a priori no tienen efecto en el quiebre de la dormicion- mejoran
el efecto de acumulacibn cuando son alternadas con temperaturas
efectivamente bajas.

Figura No.2. Efecto de diferentes regimenes de temperaturas en la acumulacion

de producto “intermedio” y porciones de frio de acuerdo al modelo dinamico
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La figura No.2 muestra las variaciones en la acumulacién del producto
“‘intermedio” respecto a diferentes regimenes de temperatura. Por ejemplo, a
6°C y 12°C se necesitan 28h y 40h respectivamente para alcanzar el nivel
critico de “intermediario” y por lo tanto fijar una porcién de frio; mientras que a
15°C o 25°C el nivel critico nunca se alcanza. Sin embargo, con una exposicion
de 8h a una temperatura moderada de 15°C, seguida por 6°C, es posible
alcanzar el nivel critico en 26h. Contrariamente, una exposicién por 24h a 6°C,
seguida por 3h a 25°C, resulta en una caida del nivel de “intermediario” a la
mitad sin alcanzar el nivel critico. Esto demuestra el efecto adverso de unas
pocas horas a alta temperatura en la desacumulacién de frio, mientras que si la
exposicion se prolonga, el efecto negativo se reduce (Allan, 2004).

Allan (1999), compara el modelo dinamico con el modelo Utah, donde
establece que el primero proporciona buenos resultados en zonas con inviernos
frios y suaves, mientras que el segundo es exacto Unicamente en areas con
inviernos frios.
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2.9.5 Modelo de unidades de frio positivas

Linsley-Noakes et al., citados por Allan (2004) sugieren -debido a que el
efecto negativo que ejercen las altas temperaturas sobre el proceso de
acumulacién de frio afecta solamente al nivel corriente del producto “intermedio”
y a que la porcién de frio una vez que es formada se fija irreversiblemente- que
largos periodos a altas temperaturas tendran un limitado efecto desacumulacion
de frio. Los autores también sugieren una modificacion del modelo utah que es
la de no acumular unidades de frio negativas de un dia al siguiente, por tanto lo
minimo que se puede acumular de un dia al siguiente es cero. Contrariamente,
si las unidades de frio acumuladas en un dia son positivas, entonces las
mismas se suman al total de la temporada; de ahi el nombre de unidades de
frio positivas (PCU). El cuadro No.4 de aproximaciéon a las PCUs elaborado a
partir de registros de temperaturas maximas y minimas diarias en abrigo
meteoroldgico puede ser una guia Gtil a pesar que los resultados tienden a ser
algo menores que las calculadas con temperaturas horarias (Allan y Burnett,
citados por Allan, 2004). Se ha constatado que este modelo logra una
estimacion mas precisa de la oferta de frio tanto en regiones con inviernos
suaves como en regiones con inviernos muy frios (Allan, 1999).

Cuadro No.4. Estimacion de unidades de frio Utah positivas (PCU.)*.
MAXIMUM TEMPERATURE °C
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* Determinada con el supuesto asumido que la temperatura diurna sigue una curva de seno
para el ciclo de calentamiento, seguido por un ciclo linear de enfriamiento.

Fuente: Linsley-Noakes et al., citados por Allan (2004)
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2.9.6 Modelo para condiciones subtropicales

Del Real Laborde et al. (1990) concluyen en base a diversos estudios
que similares temperaturas deberian tener actividad diferente en distintos
momentos durante el periodo de dormancia y eso estaria explicando porque en
afnos en los cuales las plantas reciben menor cantidad de unidades de frio que
en otros, presentan mayores porcentajes de brotacién de yemas. En base a lo
anterior propone el concepto de unidad de frio variable (VCU) en el modelo para
condiciones subtropicales, en donde diferentes valores de actividad son
asignados a la temperatura a diferentes intervalos durante el receso.

2.9.7 Oferta de frio en Uruquay

Los primeros estudios de regionalizacion corresponden a Talice et al.
(1988), quienes compararon como estimadores del frio invernal los métodos de
Weinberger y de Richardson con informacion obtenida de 8 estaciones
meteoroldgicas ubicadas en diferentes departamentos entre los afios 1979 y
1985, con el objetivo de explicar el comportamiento de las especies y cultivares
de frutales de hoja caduca, asi como elaborar una regionalizacién del pais en
base al frio efectivo para la salida de la dormicion. Los autores concluyen que el
modelo que mejor refleja las diferencias en el comportamiento a campo entre
especies y variedades de frutales de hoja caduca entre la zona sur y norte del
pais es el modelo de Utah. Segun este modelo, la disponibilidad de frio invernal
en Uruguay varia de 1050 UF. en el sur a 531 UF. en el norte. Lorenzo et al.
(2003) plantean una caracterizacion del requerimiento de frio de cuatro
variedades de duraznero, comparando la brotacion obtenida en brindillas en
camara de forzadura y a campo, con el frio ocurrido evaluado por el método de
UF. En relacién a la caracterizacion del frio, las autoras concluyen que para las
condiciones climaticas del pais, caracterizadas por presentar temperaturas
fluctuantes durante el invierno, el método de UF. podria no ser el mejor
estimador del frio invernal.

Mas recientemente, Severino et al. (2011) realizaron un estudio
comparativo del ajuste de diferentes modelos de célculo de frio invernal con el
comportamiento de los cultivares Red Chief y Granny Smith en las condiciones
de Canelones, Uruguay. Los modelos utilizados fueron Weingberger,
Richardson, Carolina del Norte, unidades de frio positivas, modelo dinamico y
el modelo para condiciones subtropicales. Los modelos ejecutados con datos
obtenidos de estacion meteorolégica ubicada en Las Brujas, evidenciaron
importantes diferencias con los obtenidos con sensores de campo. El modelo
gue presentd menor variacion entre los dos origenes de datos fue el modelo de
horas de frio. Esto puede explicarse porque las diferencias entre las
temperaturas horarias registradas por un método y otro, se encuentran
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mayoritariamente en los valores extremos, intervalos en los que este modelo no
presenta limites de acumulacion. La decision de utilizar uno u otro registro
deberia estar asociada al objetivo planteado y a la escala en la que se esté
trabajando, ya que los registros provenientes de sensores a campo serian mas
Utiles a nivel de parcela, mientras que los registros obtenidos de casilla
meteorologica se ajustarian mejor a areas mayores. En dicho trabajo se
establece que los modelos de cuantificacion de frio evaluados muestran
diferentes grados de ajuste en funcion de los criterios utilizados que son los
siguientes:

(a) La constancia de las cuantificaciones realizadas por un modelo en diferentes
afios para el periodo de endodormicién de un cultivar determinado;

(b) ElI mantenimiento de las diferencias alcanzadas por las cuantificaciones de
un modelo entre cultivares en diferentes afios;

(c) La relacion entre las cuantificaciones realizadas por los modelos y las
caracteristicas de la brotacion en campo.

Si bien el modelo dinamico se muestra como el mas promisorio y junto al
modelo de Unidades de Frio Positivas fueron los que presentaron menor
variacion, del andlisis realizado no surge un modelo que resulte el mas
adecuado en funcion de todos los criterios de comparacion para nuestras
condiciones.

Sin importar el método que se utilice para medir la acumulacion de frio
para la salida del receso, es necesario tomar en consideracion la especie y el
cultivar y realizar ajustes apropiados. La utilizacién de distintas metodologias
para evaluar modelos que determinan el estado de la dormancia, presentan
inconvenientes debido a la falta de estandarizaciéon o protocolos en cuanto a
material utilizado (estacas simples, estacas enraizadas, planta entera), la fuente
del material y las condiciones ambientales. Esto determina a veces resultados
diferentes en experimentos similares (Dennis Jr., 2003).
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3. MATERIALES Y METODOS

3.1 UBICACION TEMPORAL Y ESPACIAL DEL ENSAYO

El ensayo fue realizado durante la temporada 2013-2014 en el
establecimiento fruticola perteneciente a la empresa Pizzorno ubicado sobre la
Ruta Nacional No.32 km 26,500, localidad de Caneldn Chico, al sur-oeste del
departamento de Canelones (Latitud 34°40’ S, Longitud 56°10° O, 59 m sobre el
nivel del mar).

3.2 CARACTERISTICAS DEL MATERIAL VEGETAL

El estudio fue realizado en tres cuadros de manzanos (Malus domestica
Borkh), el primero corresponde al cultivar Gala sobre portainjerto Malling 9
(M9.), el segundo al cultivar Red Chief sobre portainjerto franco y el tercero
corresponde al cultivar Granny Smith sobre portainjerto M7 y apoyado sobre
espaldera para evitar vuelco de plantas.

El monte de manzanos Gala fue plantado en el afio 2009, por lo que la
edad al momento del ensayo era de 4 afios. El marco de plantacion es de 4m x
1m (2500 plantas/ha), la altura promedio de estas plantas fue de 3m, el ancho
de copa de 1,6m y el sistema de conduccion es de eje central. Por otro lado, el
monte Red Chief fue plantado en el afio 1999 en un marco de plantacion de
5m x 1,5m (1300 plantas/ha), la altura promedio de estas plantas era de 3,5m y
un ancho de copa de 3m. El sistema de conduccion es de lider central. Por
ualtimo, el afio de plantacion del cuadro correspondiente al cultivar Granny Smith
es 2001, la distancia entre filas es de 5m, entre plantas de 2,5m (800plantas/ha)
y el sistema de conduccion es de triple lider.

El manejo general de las plantaciones fue realizado segun los criterios
utilizados de la empresa, con excepcion de la aplicacion de productos que
pudieran interferir con el desarrollo de la dormicién, como el aceite mineral de
invierno y la mezcla sulfocalcica.

3.3 VARIABLES EVALUADAS

3.3.1 Cuantificacién de frio

La acumulacion de frio durante el periodo de endodormicion, para el cual
se determinaron el inicio y finalizacion, se cuantific6 mediante la aplicacion de 5
modelos de célculo distintos: Weinberger (1950), Richardson et al. (1974),
Shaltout y Unrath (1983), Erez y Couvillon (1987), Linsley-Noakes et al. (1994).
Los datos de temperatura media horaria utilizados en los 5 modelos fueron
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obtenidos a través de la estacion meteorologica automatica de INIA. Las
Brujas.

3.3.2 Determinacién de inicio v fin de endodormicién

El inicio de la endodormicion fue determinado visualmente en campo una
vez que se alcanzo el 50% de hoja caida (Peereboom y Yuri, 2004). El fin de la
misma fue determinado en camara de crecimiento, utilizandose dos métodos, el
50% de brotacion, de acuerdo a lo propuesto por Dennis Jr. (2003), que
consiste en determinar la fecha a partir de la cual el intervalo de confianza para
el estimador de la proporcién (a = 0.05) incluye el valor 50 y la tasa de tasa de
brotacion, como 1/(dias hasta 25 % de brotado de yemas terminales) tomando
el valor arbitrario de 0.1 (es decir 25 % de brotacion dentro de los 10 dias) para
realizar comparaciones de acuerdo a la metodologia propuesta por Halgryn et
al. (2001).

Para ello, entre agosto y setiembre se colectaron semanalmente ramas o
brindillas de un afio de edad y 30cm aproximadamente de largo y se colocaron
en bandejas con 1lcm de agua dentro de una camara de crecimiento en
condiciones de brotacion (temperatura 22°C +/- 2°C, fotoperiodo 16h de luz y
humedad relativa 85-90%). Cada 3 dias se realizo la evaluacion de brotacion de
cada brindilla discriminando entre yemas laterales y terminales y considerando
yema brotada aquella que alcanza el estado 3 de punta verde de la escala de
Chapman y Catlin (1976). Con la misma frecuencia se cambid el agua y se
cortd la base de las mismas para evitar la obstruccion de vasos conductores.
Luego de 3 semanas de evaluacion las brindillas fueron descartadas.

' INIA (Instituto Nacional de Investigaciones Agropecuarias, UY). 2013. Temperatura media
horaria (sin publicar)
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Figura No.3. A) Yema apical brotada; B) Yema lateral brotada.

3.4 ANALISIS ESTADISTICO

Los porcentajes de brotacion en camara se analizaron en el programa
estadistico SAS, segun el test de razén de verosimilitud, mediante el modelo
lineal generalizado, asumiendo distribucién binomial y utilizando la funcién logit
del procedimiento genmod. El porcentaje de brotacion fue determinado por
medio de la construccion de un intervalo de confianza con a=0,05. La fecha de
fin de la endodormicién se determind cuando el intervalo estimado para el
porcentaje de yemas brotadas alcanza el valor 50.

La variable continua con distribucion normal, tasa de brotacion, fue

analizada con el programa estadistico Infostat, mediante analisis de varianzas y
comparacion de medias por diferencia minima significativa (a=0,05).
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4. RESULTADOS

4.1 PERIODO DE ACUMULACION DE FRIO

4.1.1 Inicio de salida de endodormicioén

El inicio de la acumulacion de frio determinado por apreciacion visual a
campo del 50% de caida de hojas para los tres cultivares fue el siguiente:
GALA => 8 de junio
GRANNY SMITH => 29 de mayo
RED CHIEF => 29 de mayo

4.1.2 Porcentaje de brotacidn en camara

Cuadro No.5. Porcentaje promedio de brotacion en cadmara segun fecha de
extraccion en campo

% Brotacién en camara

Fech:_:l, Gala Gra_nny Re_d
extraccion Smith* Chief
10/08/2013 2 3 1
16/08/2013 6 9 6
23/08/2013 7 21 14
30/08/2013 14 27 15
06/09/2013 47 48 27

*Valores corregidos por coeficiente de extincion de yemas 0.5 propuesto por Lespinasse et al.
(1995).

De acuerdo al criterio metodolégico que fija la salida de la endodormicién
cuando se alcanza el 50% de brotacién en camara, el cuadro No.5 muestra que
tanto el cultivar Gala como Granny Smith completaron los requerimientos de frio
en la fecha 6/9/2013 y alcanzaron un porcentaje final de brotacién similar de
47% y 48% respectivamente. EIl cultivar Red Chief no completd sus
requerimientos segun esta metodologia ya que alcanzé un porcentaje promedio
de 27 y el intervalo de confianza construido no incluyé el valor 50 (figura No.4)
en ninguna de las fechas de muestreo.
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Figura No.4. Evolucion del porcentaje de brotacion en camara: A) Gala; B)

Granny Smith; C) Red Chief.
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4.1.3 Tasa de brotacion

Cuadro No.6. Tasa de brotacion por cultivar segun fecha de extraccion

GALA GRANNY SMITH RED CHIEF
FECHA TASA FECHA . FECHA TASA

EXTRACCION | BROTACION | EXTRACCION TASA BROTACION EXTRACCION | BROTACION
02/08/2013 * 02/08/2013 * 02/08/2013 *
10/08/2013 * 10/08/2013 * 10/08/2013 *
16/08/2013 0.02c 16/08/2013 0.02d 16/08/2013 *
23/08/2013 0.03c 23/08/2013 0.05c 23/08/2013 0.02b
30/08/2013 0.10 b 30/08/2013 0.08 b 30/08/2013 0.04b
06/09/2013 0.35a 06/09/2013 0.22a 06/09/2013 0.11a

DMS. 0.07 DMS. 0.02 DMS. 0.03

*No se desarrollé brotacion
Letras diferentes dentro de cada columna indican diferencias significativas (a=0,05).

Los resultados obtenidos a través de la tasa de brotacién (cuadro No.6)
reflejan que los tres cultivares habrian completado sus requerimientos de frio ya
gue todos alcanzaron la tasa 0.1 propuesta por Halgryn et al. (2001). La tasa de
brotacién final en la dltima fecha de muestreo fue mayor en el cultivar Gala que
en Granny Smith y Red Chief con tasas de 0.35, 0.22 y 0.11 respectivamente.

Debido a que en el caso de Granny Smith la tasa de brotacion pasa de

0,08 a 0,22 entre las ultimas dos fechas de muestreo, se realizd6 una
interpolacion lineal entre las mismas de manera de obtener la fecha en la que

38



se alcanz6 la tasa 0,1. Por lo tanto, las fechas de salida de endodormicién para
los tres cultivares fueron las siguientes: Gala 30/8, Granny Smith 31/8, Red
Chief 6/9.

Si se comparan las dos metodologias utilizadas para establecer la
finalizacién de la endodormicion, se puede ver que las fechas obtenidas a
través de la tasa de brotacion son 7 y 6 dias mas tempranas que con el 50% de
brotacion para los casos de Gala y Granny. El cultivar Red Chief en este caso si
logra completar sus requerimientos de frio a diferencia del resultado obtenido
con la metodologia de 50% de brotacion.

4.2 CUANTIFICACION DE FRIO

El periodo de cuantificacién de frio para cada cultivar se fij6 utilizando las
fechas de inicio de acumulacién y fin de endodormicion estimadas por medio de
las dos metodologias: porcentaje total de brotacion y tasa de brotacion de
yemas apicales (cuadro No.7 y cuadro No.8, respectivamente). En Gala el
periodo de acumulacién fue menor que en Granny Smith y Red Chief con
ambas metodologias. A su vez Granny Smith mostr6 un periodo menor que Red
Chief.

Cuadro No.7. Requerimiento de frio segin metodologia de 50% de brotacion

FIN
INICIO DE HORAS
2 ENDO CAROLINA UTAH MODELO
CULTIVAR | ACUMULACION (50% UTAH DE DEL NORTE | POSITIVAS | DINAMICO
DE FRIO FRIO
BROT.)
Gala 08-jun. 06-sep. | 975 646 1196 1051 520
Granny Smith 29-may. 06-sep. | 1036 662 1318 1112 561
Red Chief 29-may.

Cuadro No.8. Requerimiento de frio segin metodologia de tasa de brotacion

FIN
INICIO DE HORAS
< ENDO CAROLINA UTAH MODELO
CULTIVAR | ACUMULACION (TASA UTAH DE DEL NORTE | POSITIVAS | DINAMICO
DE FRIO FRIO
BROT.)
Gala 08-jun. 30-ago. | 944 629 1154 1005 501
Granny Smith 29-may. 31l-ago. | 1001 645 1270 1066 541
Red Chief 29-may. 06-sep. | 1036 662 1318 1112 561

Dado que la metodologia de tasa de brotacion en yemas apicales en

todos casos arroj6 fechas de finalizacién de endodormicién mas tempranas que
la de porcentaje de brotacion del total de yemas (en el caso de Gala y Granny
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se adelanté 7 y 6 dias respectivamente), las cuantificaciones de frio por los
cinco modelos utilizados fueron menores respectivamente.
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5. DISCUSION

Los requerimientos de frio calculados para la finalizacion de la
endodormancia mostraron al cultivar del grupo Gala como el de menor
requerimiento seguido por Granny Smith y por dltimo Red Chief con las dos
metodologias y los cinco modelos de frio corridos. Esto concuerda con lo
esperado ya que el grupo de los manzanos Red es citado como de
requerimiento alto, Granny Smith medio a alto y Gala medio a bajo (Campbell
2005, Frias 2006). Sin embargo, las diferencias citadas por ejemplo entre los
cultivares del grupo Red Delicious (1000-1100 HF.) y Granny Smith (600 HF.)
no se reflejaron en este ensayo ya que la diferencia en horas de frio fue de 17.
Esto podria estar mas relacionado a la falta de ajuste del modelo o a las
diferencias entre metodologias utilizadas para determinar las fechas de inicio y
fin de endodormicion (Severino et al., 2011).

De todas maneras, si bien los cinco modelos permiten clasificar los
cultivares evaluados por orden de requerimientos de frio, la variabilidad de la
cuantificacion entre afios para cada cultivar es un dato relevante a la hora de
comparar modelos entre si. En el cuadro No.9 se presenta la cuantificacion de
frio realizada en tres afios para un mismo cultivar y con la misma metodologia
aplicada.

Cuadro No0.9. Comparacién de modelos en tres afios para Granny Smith
(metodologia de porcentaje de brotacion yemas)

: HORAS | CAROLINA

ANO CULTIVAR ENFI)DEORDIgIFDQ?\)/II%IIEON UTAH ngEo NgE'LrE POgIr'ﬁ\l-/lAS DINAMICO
2005* | Granny Smith 716 - 5/9 668 311 1038 857 449
2006** | Granny Smith 10/6 - 25/9 856 519 1217 987 530
2013 | Granny Smith 29/5 - 6/9 1036 662 1318 1112 561
Media 853 497 1191 985 513
Coeficiente de variacion (%) 22 35 12 13 11
Variacion respecto al minimo (%) 55 113 27 30 25

*y ** Datos tomados de Severino et al. (2011)

Si se toma como criterio de estabilidad de un modelo la variabilidad entre
afos, el mas estable entonces seria el modelo dinAmico ya que su variacion
respecto a la media de tres afios fue de 11% frente a 22% y 35% de los
modelos Utah y Horas de Frio respectivamente, que son los utilizados en
Uruguay actualmente. Las diferencias entre estos modelos se hacen aun mas
notables si se observa la variacion respecto al valor minimo en la que los
resultados son de 25%, 55% y 113% respectivamente. El hecho de ser el
dinamico el modelo menos variable en la cuantificacion del frio ocurrido durante
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el periodo de endodormicion, establece que es éste el que representa de mejor
forma el comportamiento de un cultivar bajo nuestras condiciones de clima o lo
gque es lo mismo en este caso, su requerimiento de frio bajo nuestras
condiciones de cultivo.

Una desventaja que comparten la mayoria de los modelos de estimacién
de frio es que estan basados solamente en la influencia de la temperatura y
dejan de lado otros multiples factores ambientales de incidencia por lo que no
pueden predecir la salida de la dormicion con precision (Gilreath y Buchanan,
citados por Saure, 1985). Si bien todos los modelos han sido desarrollados en
zonas con climas diferentes al de Uruguay, el que se ajusta mas luego de tres
afos de evaluacion a las condiciones locales, es el modelo dinamico.

Cuadro No0.10. Comparacion de modelos en dos afios para Gala segun
metodologia utilizada

< PERIODO DE "
ANO CULTIVAR ENDODORMICION UTAH DINAMICO
50% Brotacion en camara

2008* Gala 27/5 - 16/9 833 538

2013 Gala 8/6 - 6/9 975 520
Variacién respecto al minimo (%) 17 3

Tasa de brotacion

2008 Gala 27/5 - 9/9 783 513

2013 Gala 8/6 - 30/8 944 501
Variacién respecto al minimo (%) 21 2

* Datos tomados de Soria (2008)

Para la variedad Gala se compararon dos afios no consecutivos de
informacion en los que se puede observar nuevamente, una menor variacion del
modelo dinamico respecto al modelo utah (cuadro No.10).

Por otro lado en el afio 2008 la metodologia de tasa de brotacion repite el
adelantamiento de una semana en la fecha de finalizacion de la endodormicion
comparado a la metodologia de porcentaje de brotacion total de yemas. Cuando
se utiliza la tasa de brotacion, se trabaja con yemas terminales de brindillas, en
cambio, con el porcentaje de brotacion de yemas el conteo considera todas las
yemas de cada brindilla. Estas diferencias pueden ser explicadas de acuerdo a
lo expresado por diferentes autores: Saure (1985), Couvillon (1995), Paiva y
Robitaille, citados por Dennis Jr. (2003); quienes han demostrado que tanto las
yemas florales como las yemas vegetativas apicales tienen un menor
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requerimiento que las vegetativas en general y que las vegetativas laterales,
respectivamente.

En el cuadro No.5 se apreciar que entre las Ultimas dos fechas de
muestreo utilizadas se produce un salto importante tanto en el porcentaje como
en la tasa de brotacion de todos los cultivares evaluados, por lo tanto, la
frecuencia semanal de extraccion de brindillas no permite captar diferencias
producidas en periodos de tiempo menores a una semana tanto entre cultivares
como dentro de un cultivar.

En el ensayo conducido en el afio 2013, cuando es determinada la salida
de la endodormicién de acuerdo al porcentaje de brotacion, la variedad Red
Chief no complet6 sus requerimientos de frio, mientras que mediante el calculo
de la tasa de brotacion si se alcanzaron los valores que determinan el fin de la
endormancia. Esto se podria explicar por las diferencias existentes en el habito
de fructificaciéon de las variedades de tipo | spur -como Red Chief-, respecto a
las variedades tipo Il y IV -Gala y Granny Smith respectivamente-. Segun
Lespinasse (1977) las variedades tipo uno florecen en estructuras de
crecimiento corto llamadas lamburdas que se ubican sobre madera de 3,4y 5
afnos, mientras que las de tipo Il y IV florecen mayormente en ramas de un afio
llamadas brindillas coronadas (ver figura No.5). Teniendo en cuenta que el
muestreo fue dirigido en todos los casos a brindillas de un afio, entonces es de
esperar que las pertenecientes a Red Chief tengan mayor cantidad relativa de
yemas vegetativas que reproductivas respecto a las otras dos variedades. Por
lo tanto no es llamativo que la variedad Red Chief haya completado sus
requerimientos de frio mediante la metodologia de tasa de brotacion, ya que las
yemas terminales aun siendo vegetativas tienen menor requerimiento que las
laterales. Tampoco llaman la atencién los bajos porcentajes de brotacién final
alcanzados debido a que se trata de ramas mas vigorosas y mas propensas a
inhibir la brotacién de yemas laterales producto de la dominancia apical. Por
estos motivos y por ser una de las variedades con de mayor requerimiento de
frio?>, la variedad Red Chief responde muy bien a las aplicaciones de
compensadores de frio para mejorar su brotacion en las condiciones de
Uruguay.

? Severino, V. 2016. Com. personal.

43



Figura No.5. Tipos de frutificacion en manzanos

~Tipo de fructificacion (UPOV 4*): Clases: | Tipo | (fructificacion Unicamente en
lamburdas), 2 Tipo Il {fructificacién predominante en lamburdas pero también hay fructi-
ficacion en brindillas o posicién terminal), 2 Tipo Ill {(predomina la fructificacion en brindi-
llas o posicién terminal, pero pueden fructificar también en lamburdas) y 4 Tipo IV (fruc-
tificacion Unicamente en brindillas o posicién terminal)

Fuente: adaptado de Lespinasse (1977)

Si se comparan ambas metodologias, la tasa de brotacién tiene la
ventaja de requerir menos tiempo en la evaluacion de las brindilla respecto al
porcentaje. Segun Saure (1985), Dennis Jr. (2003), el mejor criterio para
determinar el fin de la endodormicion es el de la tasa de brotacion o tiempo
necesario para alcanzar un estado de desarrollo particular, ya que si bien el
porcentaje de yemas reproductivas que alcanzan la plena floracion o de yemas
vegetativas que alcanzan la brotaciébn completa seria util, las brindillas agotan
sus reservas o0 se bloquean los vasos conductores antes que se pueda alcanzar
tal estado de desarrollo. En cambio, si se utilizaran ramas de un metro o mas de
tamafio y por tanto con mas reservas acumuladas, entonces el porcentaje de
brotacién de yemas seria mas representativo. Cuanto mas grande sea la unidad
experimental mejor se podra representar la planta entera con todas sus
relaciones dinamicas y complejas pero mayor infraestructura y recursos seran
necesarios para realizar ensayos (Dennis Jr., 2003). Por tales motivos, el hecho
de utilizar un criterio u otro dependera de un balance entre los objetivos que se
persiguen y los recursos que se dispongan. Nuevamente es importante resaltar
la necesidad de complementar este tipo de trabajos con la informacion de
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brotaciéon a campo ya que ello permitiria enriquecer la discusion de resultados
en términos de utilidad y aplicacién de un criterio u otro.

Otro punto importante a discutir es el origen y calidad de los datos de
temperatura que se utilizan porque de ello depende el alcance que pueda tener
este tipo de trabajos de investigacion en términos de aplicabilidad y posibles
usos. En este sentido no es lo mismo trabajar con sensores de temperatura a
nivel de yema que trabajar con datos obtenidos de estaciones meteorologicas
correctamente instaladas y con representatividad zonal y no predial. La eleccién
del origen de los datos a utilizar depender& de los objetivos de la investigacion
gue se quiera realizar. Si el foco es la regionalizacion a nivel pais de especies
frutales caducifolias entonces sera mejor utilizar datos provenientes de casilla
meteoroldgica, lo cual permite abarcar areas extensas y estandarizar los
resultados para realizar comparaciones, apoyar la elecciébn de variedades a
introducir en el pais, etc. Segun Severino et al. (2011), cuando se utilizé la
temperatura horaria proveniente de sensor a campo en la misma plantacion, las
cuantificaciones de frio fueron ampliamente menores a las obtenidas con datos
de casilla meteorologica. Debido a la limitada representatividad espacial de
dichos sensores, solamente resultaria Util a nivel de parcela.
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6. CONCLUSIONES

* Los cinco modelos de frio probados permiten clasificar los cultivares
evaluados por orden de requerimientos de frio. Si se toma como criterio de
estabilidad de un modelo la variabilidad entre afios, el modelo dinamico es el
mas estable dentro de los 3 afilos comparados. El hecho de ser el dindmico el
modelo menos variable quiere decir que estaria representando de mejor forma
el comportamiento de un cultivar o su requerimiento de frio, bajo nuestras
condiciones de clima.

* La tasa de brotacion adelanta aproximadamente una semana el fin de la
endodormicion respecto al porcentaje de brotacion de yemas. Esto confirma el
menor requerimiento de frio de las yemas terminales respecto a las laterales ya
que la tasa de brotacién considera solamente las terminales. EIl hecho de utilizar
la tasa de brotacion o el porcentaje total de yemas brotadas como criterio de
finalizacién de endodormicién dependera de un balance entre los objetivos que
se persiguen y los recursos que se dispongan.

* Resulta necesario estandarizar las metodologias de investigacion en
estas tematicas para poder comparar entre diferentes localidades a nivel
nacional e internacional. La informacion disponible hasta el momento es muy
variada encuanto a metodologias utilizadas para obtenerla.

* El presente trabajo significa un aporte a futuras investigaciones y trabajos
tanto de regionalizacién nacional en funcién de la oferta de frio como de ajuste
de momentos de aplicacion de compensadores de frio, ya que se podria
incrementar la precision de los resultados utilizando el modelo dindmico como
herramienta insumo, respecto a las referencias nacionales existentes en los que
se utilizan los modelos de Weinberger (1950), Richardson et al. (1974).
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7. RESUMEN

Dentro del ciclo anual productivo de los frutales caducifolios, el receso invernal
tiene una incidencia directa tanto sobre la calidad de fruta como sobre la
produccion en curso y de la siguiente temporada ya que de ocurrir una
insuficiente acumulacion de frio, el potencial productivo disminuye. En zonas
con inviernos benignos como lo es Uruguay, existen practicas culturales
tendientes a contrarrestar los efectos de una inadecuada acumulacion de frio
pero para poder aplicarlas correctamente es necesario estimar el grado de
avance del receso segun la cantidad de frio acumulado. Los modelos de
cuantificacion de frio mas utilizados en Uruguay poseen un grado de ajuste
limitado dadas las condiciones climaticas del pais. En este contexto, el presente
trabajo plantea dos objetivos. Por un lado, la cuantificacion y evaluacion de la
oferta de frio para el aflo 2013 a través de la aplicacion de cinco diferentes
modelos en tres cultivares de manzano (Gala, Red Chief y Granny Smith). Y por
otro lado, la determinacion y andlisis del comienzo y finalizacion de
endodormicién segun dos metodologias (tasa y porcentaje de brotacion). Para
esto, se realiz6 un muestreo de brindillas en Canelén Chico, Canelones. Los
cinco modelos de frio probados permitieron clasificar los cultivares evaluados
por orden de requerimientos de frio siendo Gala el cultivar con menor
requerimiento y Red Chief el de mayor. El modelo de cuantificacion mas estable
en tres afos fue el modelo dindmico. La tasa de brotacion adelanta 7 dias
aproximadamente el fin de la endodormicién respecto al porcentaje de brotacion
de yemas, mientras que este ultimo describe mejor la evolucién a campo de la
brotaciébn. ElI hecho de utilizar una u otra metodologia como criterio de
finalizacién de endodormicién dependera de un balance entre los objetivos que
se persiguen y los recursos que se dispongan

Palabras clave: Modelos; Frio; Endodormicion; Unidades de frio; Malus
domestica Borkh.; Brotaciéon; Receso.
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8. SUMMARY

Winter rest influences directly fruit quality and yield in the current and in the
following season in deciduous trees, since an insufficient cold accumulation
decreases yield potential. In Uruguay and regions with mild winters cultural
practices are used to counteract the negative effects of a lack of cold. However,
an estimation of the completion of rest according to cold accumulation is needed
to apply them correctly. Cold quantification models used in Uruguay have limited
adjustment due to climate conditions of the country. The aims of this work were
the quantification and evaluation of the chilling requirements of three apple
cultivars (Gala, Red Chief and Granny Smith) in 2013 by five different models;
and the determination and analysis of the beginning and ending of
endodormancy using two methodologies (rate and percentage of budburst). In
order to achieve this, stem samples were taken in Canelon Chico, Canelones.
All the models were able to discriminate the three cultivars by chilling
requirements, being Gala the one with the lowest requirement followed by
Granny Smith and Red Chief, respectively. Dynamic model was the most stable
guantification model. End of endodormancy was determined 7 days earlier when
using rate of budburst as methodology instead of the percentage of budburst,
while the later was a better descriptor of budburst evolution in the field. The final
decision of using the rate or the percentage of budburst as a methodology to
define the end of endodormancy will depend on the objectives followed and the
available resources.

Key words: Models; Cold; Endodormancy; Chill units; Malus
domestica Borkh.; Budburst; Rest.
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