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Resumen

El objetivo del presente trabajo se centra en el estudio de las relaciones
hidricas en plantas de caqui (Diospyros kaki L.f.) a fin de determinar los
mecanismos de resistencia (evitacion y tolerancia) a la sequia. Para ello, se
utilizé una plantacion de arboles de la variedad Rojo Brillante sita en Alquerias
(Murcia) con tres tratamientos de riego. Un tratamiento control (T0O), regado por
encima de la ETc a fin de conseguir condiciones no limitantes de agua en el
suelo, un tratamiento T1, regado segun los criterios del agricultor y otro
tratamiento (T2) al que se le suprimié el riego durante 5 semanas, regandose
posteriormente como el TO a fin de recuperar el estado hidrico. Los resultados
obtenidos indicaron que las plantas de caqui afrontan situaciones de déficit
hidrico suave esencialmente con el desarrollo de un mecanismo de evitacion
del estrés, no desarrollando ningun mecanismo de tolerancia al déficit hidrico.
En este sentido, la conductancia foliar demostré una muy alta sensibilidad al
déficit hidrico, disminuyendo de forma muy precoz para controlar las pérdidas
de agua via transpiracion y evitar la pérdida de la turgencia celular.
Complementariamente, debe mencionarse que los altos niveles de agua
apoplastica pueden considerarse como una caracteristica xeromorfica de estas

plantas.

Palabras clave: Caqui, relaciones hidricas, riego deficitario, cultivos

emergentes, estrés hidrico, cultivos mediterraneos



Abstract

No information exists on the mechanisms developed at the level of leaf water
relations by persimmon trees (Diospyros kaki L.f.) to confront drought. For this
reason, the purpose of the present study was to analyse its leaf water relations
in order to clarify the resistance mechanisms (avoidance and tolerance)
developed in response to a water stress and during recovery. Field-grown 3-
year-old pear-jujube trees (cv. Rojo Brillante) were subjected to three irrigation
treatments. Control (TO) plants were drip irrigated (112% ETo) in order to
guarantee non-limiting soil water conditions, T1 plants were drip irrigated
according to the criteria used by the grower and T2 plants irrigated as TO but
subjected to water withholding for 34 days and a subsequent re-irrigation at the
levels used in TO for 15 days, during the summer of 2016. The results indicated
that persimmon plants do not develop tolerance mechanisms (osmotic
adjustment and elastic adjustment) to confront mild water stress. However, they
develop stress avoidance mechanisms. From the beginning of water deficit, leaf
conductance and the duration of maximum stomatal opening in water stressed
plants decreased, avoiding leaf turgor lost. Also, the gradual recovery of gl
observed after rewatering the plants can be considered as a mechanism for
promoting leaf rehydration. The high leaf apoplastic water content levels can be
considered another drought resistance characteristic in persimmon plants
because so it can support a steeper gradient in water potential between the leaf
and the soil.

Key words: Persimmon, deficit irrigation, emerging crops, water stress,

Mediterranean crops, water relations.
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1. INTRODUCCION

1.1. Problematica del agua en la cuenca mediterranea.

Hablar de paises de clima mediterraneo no incluye unicamente los que
se encuentran bordeando el Mar Mediterraneo sino que abarca también otras
regiones del planeta como el sur de California, Chile, Sudafrica o el sur de
Australia. Todas estas regiones se caracterizan por tener veranos secos y
calurosos, inviernos principalmente lluviosos y otofios y primaveras
parcialmente humedos. En estas regiones, para asegurar una produccion
regular y reducir la variabilidad interanual de la produccién, la escasez de lluvia
ha de ser suplida con riego, a fin de evitar situaciones de déficit hidrico en las
plantas. De hecho, la escasez de agua en estas regiones se agravara
gradualmente debido al cambio climatico (Collins et al., 2009). Ademas, otros
factores tales como los aumentos de poblacion que conducen a una mayor
actividad urbana, turistica e industrial contribuyen a empeorar la escasez de
agua, provocando, incluso, que se intensifiquen las tensiones y conflictos entre

los usos del agua y las presiones sobre el medio ambiente.

1.2. Problematica de la fruticultura mediterranea de regadio.

Consecuentemente, y considerando que los agrosistemas mediterraneos
son importantes consumidores de agua dulce, es de suma importancia proteger
los recursos hidricos y su integridad futura (Katerji et al., 2008). Entre las
estrategias que se pueden aplicar para lograr este objetivo, se encuentra el
ahorro de agua a través de practicas mejoradas, innovadoras y precisas de
manejo del riego deficitario (DI) capaces de minimizar el impacto sobre el
rendimiento y la calidad de los cultivos (Fernandez y Torrecillas, 2012).
Ademas, a fin de contribuir al ahorro de agua, el cultivo de frutales ha de ser
dirigido hacia el uso de nuevos materiales vegetales con menor demanda
hidrica y adecuada resistencia al déficit hidrico, para que el impacto sobre la

produccion y su calidad sea minimo.



Sobre este ultimo aspecto, es importante considerar que en la historia de
la humanidad, de 40.000 a 100.000 especies de plantas se han estado usando
como alimento o con fines medicinales e industriales. A dia de hoy, al menos
7.000 especies de plantas continian en uso alrededor del mundo. Sin
embargo, en los ultimos siglos, los sistemas agrarios han promovido el cultivo
de un numero muy limitado de especies vegetales. Mientras esas especies se
convertian en el foco de atencion del comercio y la investigacion cientifica
alrededor del mundo; muchas especies se veian relegadas a una posicion de
cultivos descuidados, subutilizados y, en gran parte, ignorados (Padulosi et al.,
2001; Chivenge et al., 2015). Ademas, esta reduccion de especies cultivadas
para alimentacion, tiene un efecto directo sobre la biodiversidad; que es
fundamental para la correcta marcha del ecosistema, para la produccion
agraria sostenible y la obtencién de la necesaria seguridad alimentaria y
nutricional (Toledo y Burlingamen, 2006; Chappell y LaValle, 2011). Por
consiguiente, la diversificacion de la produccion y de los habitos de consumo,
incluido el uso de un amplio rango de especies vegetales; en particular las que
actualmente se identifican como especies subutilizadas y que necesitan un bajo
aporte de fertilizantes sintéticos, plaguicidas y agua (resistentes al estrés
hidrico), pueden contribuir no solo a mejorar la biodiversidad, sino también al
ahorro de agua, guardando y, por tanto, protegiendo la integridad de los
recursos hidricos en el futuro. En este sentido, en algunos paises, en las
ultimas décadas, ha surgido un cierto interés en diversificar la produccion de
fruta mediante el cultivo de especies cuyo potencial esta poco explotado. Entre
estos cultivos emergentes, muchos han sido caracterizados por sus atractivas
frutas y sus propiedades relativas a la salud, lo que atrae la atencion del

consumidor y puede asegurar una productividad rentable.

1.3. Riego deficitario. Conceptos y estrategias.

Para hacer frente a la escasez de agua, la agricultura mediterranea se
encuentra inmersa en la busqueda de innovaciones tecnolégicas mas eficientes
y nuevos enfoques para el manejo del riego. Por estas razones, ya son muchos
los paises que han pasado de regar sus cultivos con el objetivo de satisfacer

sus requerimientos de evapotranspiracion (ETc), al empleo de estrategias de
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riego deficitario (DI). Es decir, se ha pasado de una norma convencional que
buscaba maximizar el rendimiento de los cultivos por unidad de superficie, a
regar deficitariamente, lo que implica que el agua aportada al cultivo, desde el
suelo, la lluvia y el riego sea inferior a la necesaria para el crecimiento maximo
de la planta, induciendo déficit hidrico que se traduce en una reduccion de la
produccion mas o menos importante, especialmente en suelos de baja

capacidad de almacenamiento de agua.

Cuando la escasez de agua es la consecuencia de factores incontrolados y
el suministro de agua no esta garantizado, los agricultores encuentran muy
dificil programar cualquier estrategia de riego deficitario. Por el contrario, si los
agricultores tienen garantizado el suministro de agua durante la etapa de
crecimiento de los cultivos, es posible mejorar la productividad del agua (WP)
elaborando estrategias de riego deficitario basadas en principios cientificos,
procurando obtener casi los maximos rendimientos aun si los cultivos disponen
de menos agua de la que dispondrian en otras estrategias de riego (mantener
el consumo de las cosechas por debajo de su tasa potencial). En otras
palabras, aumentar la produccion comercializable por unidad de agua usada en
lugar de lograr los maximos rendimientos (Kijne et al., 2003; Zhang, 2003).
Ventajas complementarias incluyen la reduccion de pérdida de nutrientes en la
zona de la raiz y una reduccion del excesivo vigor vegetativo, acompanado de
un menor riesgo de enfermedades de la planta ligadas a la humedad (Goodwin
y Boland, 2002; Unlu et al., 2006) (Tabla 1).

Sin embargo, se han realizado muy pocas investigaciones sobre el riesgo
de salinizacién del suelo como consecuencia de cualquier disminucion en la
lixiviacion de sales y del uso de agua de riego de baja calidad (Boland et al.,
1996; Kaman et al., 2006) (Tabla 2)

Las tres estrategias de riego deficitario mas importantes son: riego
deficitario sostenido (SDI), donde la cantidad de riego aplicada durante toda la
estacion esta por debajo de la demanda por evapotranspiracién del cultivo
(ETc); vy, las otras dos, ambas basadas en aspectos fisioldgicos de la respuesta
de las plantas al, riego deficitario controlado (RDI) y al secado parcial de la

zona de las raices (PRD) (Figura 1)
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Tabla 1
Principales ventajas de las estrategias de riego deficitario (DI): riego
deficitario sostenido (SDI), riego deficitario controlado (RDI) y riego deficitario

mediante humedecimiento parcial de raices (PRD) con bibliografia no

exhaustiva.
Estrategia Ventajas Bibliografia
de DI
SDI, RDly Maximiza la eficiencia del uso del agua y la Liu et al. (2006a,b); Saeed
PRD productividad del agua (WP) et al. (2008); Geerts y
Raes (2009); Ahmadi et al.
(2010).
Minimos impactos en la produccion cuando de Garcia-Orellana, et al.
utilizan herramientas de precisiéon en el (2007); Ortufio et al.
manejo del DI (2009)
Reducciéon de las pérdidas de nutrientes
desde la zona radical, disminuyendo el Unli etal. (2006);
impacto en las aguas subterraneas y las Goodwin y Boland (2002)
necesidades de fertilizantes
Disminucién del rl.esgo de enferme'dades en Goodwin y Boland (2002);
las plantas asociadas a altos niveles de . .
Unlu et al. (2006)
humedad en el suelo
RDI Mejora el ahorro de agua e incluso la calidad Chalmers et al. (1981);
de la cosecha McCarthy et al. (2002)
Reduce el excesivo vigor vegetativo Goodwin y Boland (2002).
Puede ser programado mediante el uso de Conejero et al. (2011);
s6lo sensores del diametro del tronco Giron et al. (2015).
PRD Puede utilizarse en riego por goteo y riego por Grimes et al. (1968);

surcos

Los cultivos mantienen un favorable estado
hidrico a pesar de regar deficitariamente

La cuantia y la calidad de la cosecha puede
mejorarse como consecuencia del reparto de
carbohidratos entre los diferentes 6rganos de
la planta

Samadi y Sepaskhah
(1984).

Santos et al. (2003); Kang
y Zhang (2004)

Kang y Zhang (2004)
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Tabla 2
Principales inconvenientes de las estrategias de riego deficitario (Dl): riego deficitario

sostenido (SDI), riego deficitario controlado (RDI) y riego deficitario mediante humedecimiento

parcial de raices (PRD) con bibliografia no exhaustiva.

Estrategia de

DI

Inconvenientes

Bibliografia

SDI, RDly PRD

SDI

RDI

PRD

En todos los casos es fundamental alcanzar una
determinada cantidad de agua, por debajo de la cual el DI
no tiene ningun efecto beneficioso

Hay una clara escasez de investigaciones sobre los
riesgos de salinizacion del suelo como consecuencia de la
disminucion de la lixiviacion y el mayor uso de aguas de
baja calidad para el riego

Los cultivos siempre experimentan un cierta reduccion de
la cosecha como consecuencia del déficit hidrico
soportado, excepto cuando el agua del suelo puede
suplementar el riego hasta alcanzar la ETc

La disminucién de la cosecha se debe fundamentalmente
a la disminucion del peso unitario de los frutos

El estado hidrico del cultivo tiene que mantenerse dentro
de un estrecho rango de déficit hidrico durante los
periodos fenoldgicos no criticos. Cambios imprevistos y
radicales en la demanda evaporativa puede inducir
pérdidas considerables en la cosecha y calidad de la fruta

Se precisan criterios muy precisos para definir el déficit
hidrico, ya que los criterios basados en la ETc pueden
tener efectos finales impredecibles debido a las
caracteristicas del suelo, carga de fruta, portainjerto,
cultivar, etc.

Los suelos pesados y profundos precisan de manejos del
riego peculiares debido a la lentitud en el agotamiento y la
recarga del agua en el suelo.

No existen estudios detallados sobre el efecto del déficit
hidrico sobre el desarrollo de las yemas

No existen criterios soélidos para determinar el momento
6ptimo de cada lado del sistema radical

Es imposible tener un absoluto control del secado de
raices en condiciones de campo y la redistribucion de las
raices desde horizontes mas profundos a mas
superficiales evita los claros resultados obtenidos en
macetas

Zhang (2003)

Boland et al. (1996);
Kaman et al. (2006)

Fereres et al. (1978);
Costa et al. (2007)

Castel y Buj (1990)

Jones (2004)

Shackel et al. (1997);

Marsal et al. (2008)

Girona et al. (1993)

Naor et al. (2005); Marsal
et al. (2008)

Saeed et al. (2008)

Bravdo (2005)

13
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RDI PRD

Figura 1. Esquema grafico del riego cubriendo las necesidades del cultivo (Fl), riego
deficitario sostenido (SDI), riego deficitario controlado (RDI), y riego deficitario mediante

humedecimiento parcial de las raices (PRD) en cultivos lefiosos.
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1.3.1.Riego deficitario sostenido (SDI)

A finales de los afios setenta, se obtuvieron resultados muy alentadores
mediante el riego deficitario con muy frecuentes aportes. La estrategia de riego
deficitario de alta frecuencia (DHFI), demostré no ser util cuando el suelo
contaba con poca agua almacenada. Unicamente fue posible usar esta
estrategia y obtener los maximos rendimientos cuando la ETc fuese alcanzada
mediante la combinacién del riego aplicado y los aportes de agua desde el

suelo (Fereres et al, 1978).

De hecho, la estrategia DHFI es muy similar a la SDI (Figura 1), que se
basa en la idea de regar deficitariamente durante toda la estacion de cultivo,
evitando asi que se produzca un déficit hidrico severo en cualquier periodo
fenologico que pueda afectar al rendimiento comercial o a la calidad de los

frutos.

1.3.2.Riego deficitario controlado (RDI)

El riego deficitario controlado se basa en la premisa de que la
transpiracion es mas sensible al déficit hidrico que la fotosintesis y el
crecimiento de la fruta, y que el déficit hidrico induce la produccién de sefales
quimicas desde las raices, como el acido abscisico (ABA). Asi, los frutales que
han de enfrentarse con una reduccion del agua disponible, lo hacen mediante
una reduccion de la transpiracion (regulacion estomatica o reduccion de la
superficie foliar a través de la disminucién del crecimiento de la misma)
(Wilkinson y Hartung, 2009).

En este sentido, la sensibilidad de los frutales al déficit hidrico, no es
constante durante toda la estacion de crecimiento. Ademas el déficit hidrico
durante periodos concretos puede beneficiar la productividad hidrica mediante
el ahorro de agua de riego, minimizando o eliminando los impactos negativos
sobre el rendimiento y la rentabilidad del cultivo e incluso mejorando la calidad
de la cosecha (Chalmers et al., 1981; McCarthy et al., 2002; Domingo et al.,
1996) (Tabla 1). Por consiguiente, en RDI se aplica el riego necesario durante

los periodos fenoldgicos sensibles a la sequia (periodos criticos) mientras que
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se reduce el riego, o incluso se suprime, si la lluvia lo suple, durante los
periodos fenoldgicos tolerantes a la sequia (periodos no criticos) (Chalmers et
al., 1981; Mitchell y Chalmers, 1982; Geerts y Raes, 2009) (Figura 1).

El crecimiento de los frutales de hueso se ajusta a un modelo de doble
sigmoide con dos periodos de crecimiento rapido separados por un periodo en
el que el crecimiento es muy pequefo o inexistente (Figura 2). ElI primer
periodo de crecimiento, fase |, abarca la division y expansion celular; la fase |l
es el periodo en el que ocurre la esclerificaciéon del endocarpo del fruto y el
crecimiento de la fruta es minimo o nulo; y la fase lll es el segundo periodo de
crecimiento del fruto, que es rapido debido a la expansién de las células
existentes, y va desde el inicio de este segundo periodo hasta la madurez. Los
frutales de pepita y los citricos muestran una unica fase de crecimiento rapido
(modelo sigmoidal simple) que tiene lugar tras el periodo inicial de division
celular y minima expansion y que se debe principalmente a un proceso de
expansion celular, aunque, al principio, también puede ocurrir algun proceso de

division celular (Rodriguez et al., 2007).

En los frutales de hueso, se han identificado dos periodos criticos. El
primero de ellos corresponde con el segundo periodo de crecimiento rapido
(fase lll), cuando el estrés por sequia lleva a una disminucién del rendimiento
debido a un menor tamafo de la fruta cosechable, y el segundo periodo critico
es justo tras la cosecha, cuando el estrés por sequia afecta a la induccién y/o a
la diferenciacion floral. En este ultimo caso, se induce un menor potencial de
germinacién del polen en la siguiente floracion y se fomenta la caida prematura
de la fruta en la siguiente estacion (Uriu, 1964; Ruiz-Sanchez et al, 1999;
Torrecillas et al, 2000). En otras especies de Prunus como el almendro (Prunus
dulcis Mill.), la floracion, los periodos de rapido crecimiento vegetativo y de la
fruta (fases Il y Ill) y el periodo post cosecha (fase V), se han mostrado como
periodos criticos dado que el déficit hidrico afecta al rendimiento (Goldhamer y
Smith, 1995; Goldhamer y Viveros, 2000).

En frutales de pepita y citricos, el crecimiento rapido de la fruta puede

ser considerado como un periodo critico. En un experimento en limonero
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(Citrus Lemon (L.) Burm fil. cv. Fino), los arboles mostraron, durante cuatro
temporadas, (Domingo et al., 1996), que el principal periodo critico corresponde
con la fase de crecimiento rapido de la fruta, porque la falta de agua provoca un
retraso en alcanzar el tamafio comercializable de la fruta, mientras que un riego
deficitario moderado durante la floracion y cuajado de los frutos, no resulta
critico en cuanto a rendimientos se refiere. De hecho, el efecto sobre el
rendimiento del riego deficitario aplicado durante este ultimo periodo fenologico,
esta relacionado no sélo con el nivel de déficit hidrico alcanzado sino también
con la especie vegetal de que se trate. En los naranjos Salustiana (Citrus
sinesis (L.) Osbeck), sobre naranjo amargo (Citrus aurantium L.), Castel y Buj
(1990) consiguieron una disminucion del rendimiento de tan solo el 4%,
mientras Ginestar y Castel (1996) observaron que Clementina de Nules (Citrus
clementina Hort ex Tan) sobre Carrizo Citrange (Citrus sinesis Osb. x Poncirus
trifoliata (L.) Raf.) fue extremadamente sensible a las restricciones hidricas

durante ese periodo (disminucion del rendimiento).

En frutales extra tempranos, con un periodo muy breve desde el cuaje a
la recoleccion y un periodo fenoldgico post-recoleccidon muy extenso, el riego
deficitario debe aplicarse unicamente durante el periodo post cosecha,
cuidando de no afectar a los procesos de induccién y diferenciacion floral
(Torrecillas et al., 2000; Conejero et al., 2011).

Teniendo en cuenta que el efecto del riego deficitario depende no sélo
del momento en que se aplica sino también de la duracién y magnitud del
mismo, el estado hidrico de la planta durante los periodos no criticos ha de
mantenerse dentro de unos ciertos niveles de déficit hidrico con el fin de
prevenir que un moderado, y potencialmente beneficioso estés por sequia, se
convierta finalmente en una disminucion severa del rendimiento (Tabla 2)
(Johnson et al.,, 1992; Kang y Zhang, 2004). En este sentido, se han
encontrado problemas en mantener un nivel correcto de déficit hidrico en la
planta porque, cuando se aplican cantidades pequefias de agua de riego,
situaciones adversas tales como un repentino incremento en la temperatura,
pueden ocasionar grandes pérdidas en el rendimiento y la calidad de la fruta,
(Tabla 2 ) (Jones, 2004).
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La lentitud en el agotamiento y recarga del agua en suelos arcillosos
dificulta el empleo del RDI (Tabla 2) (Girona et al., 1993). En esta situacion, el
éxito de RDI depende en buena medida del uso apropiado de las técnicas de
micro irrigacién y de la utilizacion de sensores capaces de proporcionar, en
tiempo real, informacién sobre el estado hidrico de la planta y el suelo (Dichio
et al., 2007; Ortuno et al., 2009).

En los ultimos anos, el uso de indicadores del estado hidrico de la planta
ha empezado a popularizarse para planificar programas de riego mas precisos,
dado que se ha reconocido que el mejor indicador del estado hidrico de las
plantas es la propia planta (Tabla 1) (Shackel et al., 1997; Garcia-Orellana et
al., 2007; Fernandez y Cuevas, 2010). En este sentido, sensores como los
traductores lineales de desplazamiento variable (LVDTs) son capaces de medir
las fluctuaciones diarias del diametro del tronco (TDF) con mucha precision,
generando parametros sensibles que estan fuertemente relacionados con los
parametros convencionales de diagnodstico del estado hidrico de las plantas
(Fernandez y Cuevas, 2010; Ortufio et al., 2010). Los parametros TDF mas
utilizados para la programacién del riego en cultivos lefiosos son la contraccién
maxima diaria del tronco (MDS) y la tasa de crecimiento del mismo (TGR)
(Huguet et al., 1990; Moriana et al., 2013).

Por otra parte, las ventajas operativas de las medidas TDF, tales como la
posibilidad de conectar dispositivos automaticos de riego de manera remota y
la capacidad de ajustar rapidamente la programacion en funcion de la senal
diaria, convierten estas medidas en herramientas muy adecuadas para la

programacion precisa de RDI (Conejero et al., 2011; Girdn et al., 2015).

1.3.3.Riego deficitario por secado parcial de raices (PRD)

Esta estrategia de riego deficitario, que también se conoce como riego
parcial de la zona de las raices (PRD), se puede llevar acabo alternando el
riego en surcos (Grimes et al., 1968) y mediante el riego por goteo en superficie
y sub superficie (Tabla 1) (Samadi y Sepaskhah, 1984). Esta técnica consiste
en regar unicamente una parte de la zona de raices, dejando que la otra parte
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disminuya su nivel de agua hasta cierto contenido de humedad en el suelo;
momento en el cual el riego se cambiara de lado (Dry y Loveys, 1998;
Sepaskhah y Ahmadi, 2010) (Figura 1). La estrategia se basa en la idea de
que, en PRD, la sensibilidad de las raices a la humedad del suelo provoca la
sintesis de la hormona acido abcisico (ABA), que reduce el crecimiento de las
hojas y la conductancia estomatica, mientras que, simultdneamente, las raices
del lado humedo del suelo absorben suficiente agua como para mantener un
estado hidrico favorable en la planta (Tabla 1) (Liu et al., 2006; Zegbe et al.,
2006; Ahmadi et al., 2010). Ademas, otras respuestas fisiolégicas
complementarias al PRD, como son los bajos niveles de citoquininas (Stoll et
al., 2000; Davies et al., 2005) o un elevado pH en el xilema (Davies y Zhang,
1991; Stoll et al., 2000), pueden favorecer el cierre de estomas. Otros
resultados en vid (Vitis vinifera L.) indican que el PRD puede incrementar el

crecimiento de las raices (Dry et al., 2000).

Actualmente, no existe un criterio solido definitivo, para decidir el 6ptimo
reparto de riego para cada lado de la zona de raices (Tabla 2), probablemente
debido a la diversidad de factores involucrados como la demanda de
evaporacion, las caracteristicas del suelo, el estado del agua en cada momento
concreto, el estado fenoldgico del cultivo, etc., ninguno de los cuales puede
determinar la respuesta de la planta al secado o humedecimiento de cada una
de las zonas de las raices (Saeed et al., 2008). En este sentido, se ha
propuesto que el momento en que la extraccion de agua del suelo en la parte
seca de las raices sea depreciable, es el momento 6ptimo para cambiar el
riego de la zona humeda a la zona seca (Kriedmannand Goodwin, 2003).
Igualmente, Liu et al. (2008) han propuesto como criterio para el cambio de la
zona de riego, el contenido limite de agua en el suelo en el momento en que la

concentracion de ABA en el xilema es maxima.

Algunos autores observaron que los cultivos bajo PRD dieron mejores
rendimientos que los mismos cultivos bajo otras estrategias de DI cuando se
aplicaba la misma cantidad de agua. Esto resulta en una mayor productividad
del agua e incluso en una mejor calidad de la fruta (Kriedmann y Goodwin,
2003; Kang y Zhanf, 2004; Liu et al., 2006). No obstante, Wakrim et al. (2005)
no encontré diferencias significativas en la eficiencia del uso del agua (WUE)
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entre PRD vy el resto de estrategias de DI, pero si un incremento sustancial de

la misma cuando PRD se comparé con Fl.

1.4. El caqui y el déficit hidrico.

El caqui (Figura 3) es el fruto comestible de una serie de especies del
género Diospyros (del griego alimento de los dioses), el cual pertenece a la
familia Ebenaceae y es conocido de diversas formas (caqui, caqui oriental,
caqui japonés, ciruela china, etc.). EI género ocupa unas 400 especies nativas
de regiones tropicales y subtropicales. Algunas de ellas son de hoja perenne,
pero otras, como el Diospyros kaki (Figura 4), son de hoja caduca y estan

adaptadas a los climas célidos (Mowat y George, 1996).

El origen del caqui parece corresponder a China, Japén, Burma e
Himalayas y las Colinas de Khasi al norte de la India, aunque en Japén es
considerado como el fruto nacional (Kajiura, 1980; George et al., 1997). Desde
hace mas de un siglo se cultiva en el sur de Rusia y en la costa mediterranea,

siendo Espanfa e ltalia los principales paises productores de la UE.

Aunque existe bastante bibliografia sobre algunos aspectos culturales del
caqui, no existe bibliografia sobre los mecanismos desarrollados a nivel de
relaciones hidricas por el caqui para afrontar situaciones de sequia. De forma
similar, los estudios sobre la respuesta del caqui al riego son muy escasos, si
bien Kanety et al. (2014) comprobaron cémo existe una clara respuesta al
riego, ya que incrementa la produccidon y el crecimiento vegetativo. Sin
embargo, a niveles altos de riego los aumentos de produccion disminuian. Por
el contrario, el riego no afectd al comportamiento postrecoleccion, aunque la
cantidad de frutos cosechados a descartar por defectos en el color, tamafo o
deformidades disminuy6 hasta que se alcanzaba una relacién riego/ETo de 0.8,

por encima de la cual las dosis de riego dejaron de influir.

Yamamura et al. (1989) sefalaron que ademas de los factores genéticos, el
déficit hidrico es el principal factor ambiental que afecta a la estabilidad de la

produccion (caida fisioldgica de frutos y alternancia productiva) de este cultivo.
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A valores moderados de déficit hidrico (Wiear ® - 1.8 MPa) se incrementa la
caida de frutos y esencialmente en frutos procedentes de flores mal
polinizadas. (Suzuki et al., 1988; George et al. 1996). Sin embargo, Badal et al.
(2013) mostraron que el déficit hidrico en primavera y verano disminuian la
caida de frutos del cv. Rojo Brillante, la cual acontece en Junio, Julio y

principios de Agosto.

En relacion al uso de estrategias de RDI en el cultivo del caqui, cabe
mencionar que las opiniones sobre el crecimiento de este fruto no son
unanimes y no parecen relacionadas con el efecto del cultivar. Por ejemplo, el
cv. Fuyu, no astringente y de media estacion, sigue un crecimiento sigmoidal
de forma muy similar a otras bayas (Schroeder, 1960). Igualmente, Buesa et al.
(2013) demostraron que el cv. Rojo Brillante crece de forma similar sin detener
el crecimiento en ningun momento. Por el contrario, Kitagawa (1970), Kitagawa
y Glucina (1984) y Yakushiji et al. (2013) sefialaron que los frutos del cv. Fuyu
presentaban un crecimiento ajustado a una doble sigmoide, tal y como hacen
los frutos de hueso. Igualmente, Candir et al. (2009) demostraron que los frutos

del cv. Harbiye crecen ajustandose a una curva con dos fases de crecimiento.

Las investigaciones sobre la respuesta del caqui al déficit hidrico en
distintos periodos fenolégicos son también muy escasas. No obstante,
Yakushiji et al. (2013) estudiaron la respuesta de plantas (cv. Nishiura) en
contenedor al déficit hidrico durante tres fases de crecimiento del fruto.
Independientemente del periodo de crecimiento, los valores de ¥, disminuyeron
cuando Yesf alcanzaba valores por debajo de un umbral de -0.7 a -0.8 MPa. La
respuesta del fruto al déficit hidrico varié en funcion del estado de crecimiento.
Asi, el déficit hidrico tuvo un claro efecto negativo sobre los frutos jovenes al
incrementar la caida de estos durante la fase | e inhibir la acumulacion de
sélidos solubles totales durante el estado Il, mientras que el déficit hidrico
durante la fase Ill apenas afectd el estado hidrico del fruto. Ademas, Buesa et
al. (2013) evaluaron durante tres estaciones la respuesta del caqui a DI (50 %
ETc) aplicado en tres periodos fenoldgicos diferentes (principal periodo de
caida de frutos, final de la caida de frutos y fase de crecimiento lineal y final del

crecimiento y maduracion del fruto).
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Estos tratamientos permitieron un ahorro de agua del 20 % sin afectar la
produccion. Sin embargo, en todos los casos se produjo una significativa
reduccion del tamario del fruto, con el consiguiente efecto negativo en el precio
de la fruta. No obstante, estos autores senalaron que el déficit hidrico durante
el principal periodo de caida de frutos, tras la floracion, podria ser de interés en
afios de baja carga.

Es importante considerar que el DI puede afectar negativamente la
calidad fisica de algunos cultivares de caqui. Asi, el cv. Triumph, el mas
cultivado en lIsrael, caracterizado por frutos de excelente sabor, textura de la
pulpa y aroma, después de eliminar la astringencia, puede ver afectado hasta
un 30 % de su produccion por deformaciones en los frutos. Zilkah et al. (2009)
concluyeron que condiciones adversas tales como déficit hidrico, alta
temperatura y alta radiaciéon pueden contribuir a alteraciones de la forma de los
frutos.

Algunos trabajos han considerado la influencia del déficit hidrico sobre la
composicion quimica de los caquis. De esta manera, parece ser que las
restricciones hidricas durante el final del crecimiento del fruto y la maduracién
acelera este ultimo proceso, ya que los frutos aumentan la coloracion externa y
disminuyen la firmeza de los frutos. Este aspecto resulta clave, ya que la
precocidad en la entrada en el Mercado se relaciona directamente con el
precio. Por otra parte, parece ser que el déficit hidrico en los tres periodos
mencionados no mejora la efectividad de los tratamientos con CO; para
eliminar la astringencia (Intrigliolo et al., 2011, 2014).
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2. OBJETIVOS

Considerando la situacion expuesta, el objetivo global de este trabajo se
centré en investigar las relaciones hidricas a nivel foliar del caqui (Diospyros
kaki) para clarificar los mecanismos de resistencia (evitacion y tolerancia)

desarrollados en respuesta al déficit hidrico y durante la recuperacion

Para la consecucion de este objetivo se abordaron los siguientes objetivos
parciales:

e Analisis del desarrollo del ajuste elastico y osmético en respuesta a

distintas condiciones de déficit hidrico.

e Anadlisis de la evolucion de la conductancia estomatica y los

componentes del potencial hidrico foliar en respuesta al déficit hidrico.

e Elaboracién de isotermas presidén-volumen para la determinacion de los
niveles de potencial hidrico y contenido relativo de agua en el punto de

pérdida de turgencia celular.

e Analisis de los contenidos relativos de agua simplastica y apoplastica.
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3. MATERIALES Y METODOS

3.1. Condiciones experimentales, material vegetal vy
tratamientos.

El experimento se desarrollé en el verano de 2016 en una finca cercana
a la localidad de Beniel (Murcia) (38°1°N, -1°2'W) (Figura 5A), que presentaba
un suelo Calcaric fluvisol de textura arcillosa. El agua de riego presentd una
conductividad eléctrica entre 1.2 y 1.4 dS/m con un contenido en cloruros de

entre20y 35 mg L™,

El clima de la zona es tipicamente mediterraneo, con baja pluviometria,
inviernos suaves y veranos muy calurosos. Durante el periodo experimental, la
temperatura maxima y minima media diaria fueron 31,5 y 18,4 °C,
respectivamente (Figura 6), el déficit de presion de vapor medio diario (VPDy,)
oscilé entre 0,24 y 2,64 kPa, mientras que la evapotranspiracién del cultivo de
referencia (ETo), (Allen et al., 1998) sumo6 169 mm. Las precipitaciones
registradas fueron muy escasas, totalizando 27 mmm, los cuales acontecieron

esencialmente los DOY 257 y 264 (6.1 y 15.4 mm, respectivamente) (Figura 6).

El material vegetal utilizado en el ensayo fueron caquis (Diospyros kaki
L. f. cv. Rojo Brillante) sobre Diospyrus lotus de 3 afos de edad plantados a un
marco de 3 m x 5 m. (Figura 7). La parcela se mantiene siguiendo todas las
pautas de cultivo propias de la agricultura ecoldgica, sin aporte de productos
quimicos de sintesis y eliminando las malas hierbas con procedimientos

mecanicos.

Los arboles se regaron diariamente por la noche usando un sistema de
riego por goteo con una tuberia lateral por fila de arboles. Se realizaron tres
tratamientos de riego. Las plantas del tratamiento T1 se regaron de acuerdo
con los criterios utilizados por los agricultores usando dos emisores de 4 L h™
por planta. A fin de conseguir plantas bajo condiciones no limitantes de agua en
el suelo, plantas control (TO), se utilizaron seis emisores por planta del mismo

caudal. A las plantas del tratamiento T2 se les suprimi6 el riego durante 34 dias
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Figura 5.A. Plano de situacion de la finca experimental.

Figura 5.B. Detalle de la parcela experimental.
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Figura 6. Evapotranspiracion del cultivo de referencia (ETo, linea
segmentada), temperatura media diaria (T, linea gruesa), déficit de
presion de vapor medio diario (VPD, linea delgada) y lluvia diaria (lineas

verticales) durante el periodo experimental.
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desde el dia del afio (DOY) 217 al 251) y posteriormente se regaron a los
niveles de las plantas TO durante 15 dias (DOY 251 to 266).

3.2. Parametros medidos

El potencial hidrico foliar (Weaf) S€ midioé en la cara sur de los arboles y a
la altura del tercio medio, utilizando dos hojas de cada arbol de cada repeticidon
y usando una camara de presion (PMS 600-EXP, PMS Instruments Company,
Albany, USA) de la forma aconsejada por Turner (1988). Tras la medida del
Yot las hojas se congelaron en nitrogeno liquido y el potencial osmotico se
midié tras descongelarlas y extraerles la savia, usando un osmometro de
presion de vapor (Wescor 5600, Logan, USA). El potencial de turgencia de las
hojas (¥,) se estimé como la diferencia entre el potencial hidrico y el osmético.
El potencial de tallo al mediodia (Wstem) (12 h solares) se midié de forma similar
al W\eqr, tapando las hojas con una bolsa de plastico negro y lamina de aluminio
durante al menos 2 h antes de la medida en la camara de presién (Fulton et al.,
2001; Shackel, 2011). La conductancia foliar (gieat) S&€ mMidioé sobre la superficie
abaxial de hojas del mismo tipo y posicidén a las utilizadas para la medida de

Yieat Y Utilizando un porémetro (Delta T AP4, Delta-T Devices, Cambridge, UK)

Al final del periodo de supresion del riego a las plantas del tratamiento
T2, se realizaron isotermas presidén-volumen (PV) para estimar los valores del
potencial osmoético a plena turgencia (Wos), potencial hidrico en el punto de
pérdida de la turgencia (‘yp), médulo de elasticidad (€), contenido relativo de
agua en el punto de pérdida de turgencia (RWCy,) y contenido relativo de agua
apoplastica (RWC,) (Tyree y Hammel, 1972; Tyree y Richter, 1981; 1982; Savé
et al., 1993). Para ello, se tomaron hojas antes del amanecer y se hidrataron
hasta saturacion, introduciendo los peciolos en agua destilada durante 24 h en
la oscuridad y a 4 °C. Posteriormente, las hojas se pesaban en una balanza
analitica (con precision de 0.1 mg), se colocaban en la camara de presion,
cuyas paredes se cubrian de papel empapado en agua y se aumentaba la
presion muy lentamente (0.025 MPa s™') hasta alcanzar la presion de equilibrio
(aparicién de savia en la seccion del peciolo que sobresale de la camara).

Después de despresurizar la camara se deja a las hojas transpirar libremente
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sobre la poyata del laboratorio a temperatura ambiente (22 + 2 °C). El proceso
de pesada y determinacion de la presion de equilibrio se repite sucesivamente
hasta cubrir todo el rango de valores del manometro de medida (Kikuta y
Richter, 1986). Los datos de peso inicial de las hojas saturadas, peso fresco
intermedio (correspondientes a cada valor de Wea) ¥ €l peso final seco (a 80 °C

durante 48 h) se usan para calcular el contenido relativo de agua (RWC).

Las curvas de las isotermas PV se realizaron una transformacion tipo |l
(Tyree y Richter 1982). Para ello, se tomaron los valores del inverso del Wieqr
frente a los correspondientes valores de RWC, originando un tramo lineal y otro
no lineal en cada curva. La extrapolacion de la porcion lineal a un valor de
RWC = 1 proporciona la inversa de Wy y la extrapolacion a la abscisa estima el
valor de RWC,. Los valores de Yy, y RWCy, se estimaron en la interseccion del
tramo lineal y el curvilineo de la curva de la isoterma PV. El mddulo de
elasticidad del tejido foliar (€) al 100 % del RWC (RWC,) se estimd segun
Patakas y Noitsakis (1999) as € (MPa) = (Wos - Wstp) (100 — RWC,)/(100 -
RWCyp), donde Wsip, es el potencial osmoético en el punto de pérdida de
turgencia y Wos corresponde al obtenido del analisis de la cueva de la isoterma
PV.

3.3. Diseno experimental y analisis estadistico

El disefio experimental fue completamente aleatorio con cuatro
repeticiones, cada una de ellas estuvo formada por tres filas adyacentes de 7
arboles cada una. Las medidas se realizaron en el arbol central de la fila
intermedia de cada repeticion, los cuales fueron de aspecto muy similar (masa
foliar, seccion del tronco, altura, superficie sombreada, etc.), mientras que los
otros arboles se utilizaron como bordes.

El analisis estadistico se realiz6 mediante un analisis de la varianza
usando un modelo general lineal (GLM) de SPSS (SPSS, 2002). Los valores
medios se compararon mediante el test de rango multiple de Duncan al nivel de
significacion del 0.05. Los valores de cada repeticion se promediaron antes del
calculo del valor medio y el error estandar de cada tratamiento.
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4. RESULTADOS

Los valores de potencial hidrico antes del alba (W¥,q) en las plantas del
tratamiento TO fueron muy altos y casi constantes durante todo el periodo
experimental (Figura 8A), mientras que los correspondientes valores en las
plantas del tratamiento T2 fueron también relativamente altos, aunque
disminuyeron desde el inicio de la supresion del riego alcanzando valores
significativamente menores que los de las plantas TO desde el DOY 224 hasta
el ultimo dia de supresion del riego (DOY 251). Los valores de Y4 en las
plantas del tratamiento T1 fueron similares a los de las plantas del tratamiento
TO hasta el DOY 245 cuando disminuyeron, aumentando posteriormente al final
del ensayo (Figura 8A). Cuando se reanudé el riego de las plantas del
tratamiento T2, los valores de Y¥,q incrementaron hasta alcanzar similares

valores a los obtenidos en las plantas TO (Figura 8A).

Las plantas de los tratamientos TO, T1 y T2 presentaron valores
relativamente altos y similares de potencial hidrico al mediodia (¥mq) durante
todo el periodo experimental (Figura 8B). Los valores de W¢em €n todos los
tratamientos fueron mas altos que los correspondientes de W¥nqg durante todo el
ensayo (Figuras 8B y 9A). Ademas, los valores de Wsiem €n los tres tratamientos
presentaron un comportamiento bastante parecido al observado en los valores
de Wy, Ya que los valores de Ysiem €n las plantas de los tratamientos TO y T1
fueron similares desde el inicio del ensayo hasta el DOY 251, cuando los
valores de Wsem €n las plantas del tratamiento T1 fueron significativamente
menores que en las plantas del tratamiento control (TO). Los valores de Wgtem
en las plantas del tratamiento T2 disminuyeron progresivamente durante todo el
periodo de supresidn del riego, presentando valores significativamente
inferiores a los observados en las plantas control (Figura 9A). Tras la
reanudacion del riego, los valores de Wsiem €n las plantas del tratamiento T2
aumentaron alcanzando valores similares a los observados en las plantas del
tratamiento TO (Figura 9A).

Los valores foliares de potencial de turgencia antes del alba (‘Wppq) Y al

mediodia (Wpma) €n los tres tratamientos de riego permanecieron siempre por

32



-0,60
— 0,75}
[
o
2 000!
©
£
> 105!
1,20
1.80 e 20
~ 1,65 = 157
a &
=3 =
2 1,50 | 2 10}
(o8 a
> 1,35 > 05
1,20 00|
L L L L N . . L L L L L L . L | ‘ L
217 223 229 235 241 247 253 259 265 217 223 229 235 241 247 253 259 265
DOY DOY

Figura 8. Evolucion durante el periodo experimental de los valores foliares de potencial
hidrico antes del alba (W¥,q) (A), potencial hidrico al mediodia (¥m4) (B), potencial de
presion antes del alba (Wppa) (C) y potencial de presion al mediodia (Wyma) (D) en las

plantas de los tratamientos TO (e), T1 (0) y T2 ( w durante el periodo experimental.

33



Ystem (MPa)

DOY

350 ¢
300
250 1
200
150 ¢
100 ¢
50 r

9imd ( mmol m2 3‘1)

|
I
|
|

217 223 229 235 241 247 253 259 265

DOY
Figura 9. Evolucidén durante el periodo experimental de
los valores de potencial hidrico de tallo al mediodia (Wstem)

(A) y conductancia foliar al mediodia (gmg) (B) en las
plantas de los tratamientos TO (®), T1 (O) y T2 ( ¥)

durante el periodo experimental.

34



encima de cero, indicando el mantenimiento de la turgencia celular durante
todo el ensayo (Figuras 8C y 8D). Ademas, los valores de Wppq €n las plantas
de los tres tratamientos de riego permanecieron altos durante todo el periodo
experimental, sin presentar diferencias entre tratamientos excepto el ultimo dia
de supresion del riego (DOY 251) en el que las plantas del tratamiento T2
presentaron valores significativamente inferiores a los otros tratamientos
(Figura 8C). Los valores de ¥omq en las plantas de los tres tratamientos
tendieron a disminuir durante el periodo experimental (Figura 8D). Ademas, los
valores en las plantas de los tratamientos TO y T1 fueron similares, excepto el
DOY 251 en el que los valores de Wymq en las plantas del tratamiento T1 fueron
significativamente inferiores a las de las plantas TO. Por el contrario, los valores
de Ypma en las plantas del tratamiento T2 fueron inferiores a los de las plantas
de los tratamientos TO y T1 durante todo el periodo de supresion del riego, si
bien, tras la reanudacion del riego, los valores de Ypmg incrementaron

alcanzando valores similares a los de las plantas TO y T1 (Figura 8D).

Los niveles de conductancia foliar al mediodia (gmg) €n las plantas del
tratamiento control (TO) fueron practicamente constantes durante todo el
ensayo, mientras que los valores correspondientes a las plantas de los
tratamientos T1 y T2 disminuyeron progresivamente hasta el DOY 251,
presentando diferencias entre ellos sélo los DOY 231, 245, y 251 (Figura 9B).
Cabe destacar que la reanudacion del riego no afecté a los valores de gimg €n

las plantas del tratamiento T2 (Figura 8B).

Durante el periodo de supresion del riego, independientemente del
tratamiento de riego, los valores de Yieor presentaron un ritmo circadiano similar
en los cinco dias de medida, alcanzando valores maximos antes del alba,
disminuyendo rapidamente durante la mafiana para alcanzar minimos valores
entre las 14:00 y las 17:00 h y recuperando progresivamente a continuacion
(Figura 10). Las diferencias entre los valores circadianos de Yiesr €n las plantas
del tratamiento TO y en las plantas bajo déficit hidrico (T1 o T2) variaron de un
dia a otro, aunque estas diferencias fueron mas frecuentes entre TO y T2 que
entre TO y T1. Al final del periodo de supresiéon del riego (DOY 251), el

comportamiento diario de los valores de W4t €n las plantas del tratamiento T2
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se caracterizd por una gradual disminucion de los valores a lo largo de la
mafana, alcanzando minimos valores hacia las 14:00 h y no experimentando

recuperacion antes de las 20 h (Figura 10).

Al alba, el aumento de la radiacion solar indujo la apertura estomatica
con el consiguiente aumento de los valores de gisr hasta alcanzar valores
maximos entre las 10:00 y las 12:00 h, disminuyendo posteriormente de forma
progresiva (Figura 10). Las plantas del tratamiento TO presentaron valores
circadianos de gear Superiores a los de las plantas de los tratamientos T1 y T2
durante la mayor parte del dia y esencialmente cuando se alcanzan los valores
mas altos de gieor. Las diferencias entre los valores de gieaf €n las plantas de los
tratamientos T1 y T2 aumentaron progresivamente debido a la respuesta de las
plantas del tratamiento T2 a la supresion del riego, lo cual disminuyo
progresivamente la duracién de la maxima apertura estomatica, registrandose
bajos y casi constantes valores de giear durante la mayor parte del dia desde el
DOY 231 hasta el DOY 251 (Figura 10).

Los valores de ¥, mostraron un ritmo circadiano similar en las cinco
fechas estudiadas, caracterizado por presentar valores maximos antes del alba
y minimos entorno a las 12:00 — 17:00 h (Figura 10). Esta disminucién desde
los maximos a los minimos valores ocurri6 de forma mas progresiva en las
plantas del tratamiento T2 ya que los valores de ¥, en las plantas de los
tratamientos TO y T1 fueron constantes entre las 10:00 y las 12:00 h los DOY
222 y 231. Las diferencias entre los valores de los tratamientos TO y T1 fueron
muy escasas ya que soélo a las 14:00 h del DOY 222 y a las 12:00 y 17:00 h el
DOY 251 los valores de ¥, en las plantas del tratamiento T1 fueron menores
que en las del tratamiento TO. Por el contrario, los valores de ¥, en las plantas
del tratamiento T2 mostraron una clara tendencia a ser inferiores a los de las

plantas del tratamiento TO en las horas centrales del dia (12:00 y 17:00 h)

Al final del periodo de supresion del riego a las plantas del tratamiento
T2 (DOY 251), no se detectaron diferencias entre tratamientos en los valores
de Wos, Yip y € (Tabla 3). Los valores de RWC,, los cuales oscilaron entre el 57
y el 70%, fueron altos en las plantas de todos los tratamientos de riego y

disminuyeron como consecuencia de la supresion del riego en las plantas del
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tratamiento T2 (Tabla 3). Por otra parte, los valores de RWCy, en las plantas
del tratamiento T2 fueron significativamente inferiores a los encontrados en las

plantas de los tratamientos TOy T1 (Tabla 3).
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Tabla 3.

Efecto del déficit hidrico en el potencial osmotico foliar a maxima turgencia (Wos),
potencial osmotico foliar en el punto de pérdida de turgencia (Wyp,), médulo de
elasticidad foliar (€), contenido relativo de agua foliar en el punto de pérdida de
turgencia (RWCyp) y contenido relativo de agua apoplastica (RWC;) en las hojas de
plantas de caqui de los tratamientos control (TO), T1 y T2 al final del periodo de
supresion del riego. Los valores en cada fila seguidos con alguna letra en comun

son iguales segun el test de rango multiple de Duncan de la misma (P < 0.05).

Parametro T0 T1 T2

Yos (MPa) -1.41a -1.39a -1.50a
Yyp (MPa) -2.76a -3.10a -3.32a
€ (MPa) 2.50a 3.14a 3.38a
RWCip (%) 77.50a 83.33a 76.95b
RWC, (%) 58.09a 69.52a 56.94b
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5. DISCUSION

El hecho de que los valores de Yy en las plantas TO fuesen muy altos y
bastante constantes durante todo el periodo experimental (Figura 1A) confirmé
que estas plantas estuvieron adecuadamente regadas, ya que los valores de
Y,q dependen de los niveles de humedad del suelo (Elfving et al., 1972;
Torrecillas et al., 1988; Sellin, 1996). Ademas, la escasa diferencia observada
en el estado hidrico (Wod, ¥md, Wstem, Ypopd ¥ Ypoma) de las plantas TO y T1
(Figuras 8 y 9) induce a pensar que el riego aplicado a las plantas T1 pudo ser
muy proximo al necesario para satisfacer sus requerimientos hidricos. Por el
contrario, el hecho de que los valores de Wp4, Wma ¥ Wstem €n las plantas T2
fuesen significativamente menores que los observados en las plantas TO
confirma que las plantas T2 se encontraron bajo déficit hidrico, aunque el nivel
de déficit hidrico alcanzado puede considerarse como suave, ya que la
turgencia celular se mantuvo (Figuras 8C y 8D) y los valores minimos de Wy,
YmaY Wstem fueron solo del orden de -0.52, -1.07 y —0.87 MPa, respectivamente
(Figuras 8A, 8B y 9A). Considerando los valores de W4, ¥md Y Wstem al inicio y
final del periodo de supresion del riego en las plantas T2 (0.01, 0.01 y 0.02
MPa d”', respectivamente), cabe indicar que el déficit hidrico alcanzado se

desarroll6 de forma lenta (Hale and Orcutt, 1987).

Por otra parte, la existencia de diferencias entre los valores de Wpgy Wmd €n
las plantas a las que se les suprimié el riego (T2) (Figuras 8A, 8B y 10)
demuestra cdmo, a los niveles de déficit hidrico alcanzados, la capacidad del
sistema conductor de las plantas de caqui fue suficiente como para conseguir
cierta rehidratacion de las hojas a partir de los valores minimos del mediodia
solar. La rapida recuperacion de los valores de Wy4q, Wmd, Wstem, Yppd Y Ppmd €N
las plantas T2 tras la reanudacion del riego (Figuras 8, y 9A) se ha observado
en otros cultivos, incluso en situaciones de déficit hidrico mas severo
(Torrecillas et al. 1995, 1996; Cruz et al. 2012; Rodriguez et al., 2012).

El hecho de que los valores de Yqs y € fuesen iguales en los tres tratamientos
de riego (Tabla 1) indicé que las plantas de caqui, a niveles suaves de déficit
hidrico, no desarrollaron ni ajuste osmdético (acumulacion activa de solutos) ni

ajuste elastico (aumento de la elasticidad de las paredes celulares, disminucién
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de los valores de €). De acuerdo con Arndt et al. (2000), debe subrayarse que
en las plantas del tratamiento T2 se dieron las condiciones ideales para el
desarrollo del ajuste osmatico, ya que el déficit hidrico se desarrollé lentamente
y durante un periodo de tiempo prolongado. No obstante, hay que mencionar
que la capacidad para osmorregular no depende solo de la especie si no que
varia en funcion de cada cultivar (Lakso, 1990; Torrecillas et al., 1996; Silva et
al., 2009).

La constancia de los valores de Yy, en los tres tratamientos de riego
(Tabla 1) pudo deberse a la idea de que estos valores vienen condicionados
por los de Wos (Sanchez-Blanco et al., 1991; Torrecillas et al., 1996). Por otro
lado, aunque se ha sugerido que los valores de € controlan los valores del
RWCy, (Savé et al. 1995), en las condiciones experimentales estudiadas los

valores de RWCy;, en las plantas del tratamiento T2 disminuyeron.

El hecho de que la turgencia celular fuese mantenida en todas las
situaciones estudiadas, a pesar de no desarrollarse ni ajuste osmatico, ni ajuste
elastico (Tabla 1), pudo deberse a la significativa regulacion estomatica
observada no sélo en las plantas T2 sino en la T1 (Figuras 9B y 10), y a la
tendencia a reducir la duracion de la maxima apertura estomatica conforme
progresaba el déficit hidrico en las plantas del tratamiento T2 (Figura 10), lo
que evidentemente jugd un papel esencial en el control del estado hidrico de
los tejidos foliares. Esta disminucion de los valores de conductancia foliar en
respuesta al déficit hidrico se considera como crucial para mejorar la eficiencia

en el uso del agua (Rieger and Duemmel, 1992; Girona et al., 1993).

La ausencia de recuperacién de los valores de gmg €n las plantas del
tratamiento T2, tras la reanudacion del riego (Figura 9B), indica que ya a los
niveles suaves de déficit hidrico alcanzados la apertura estomatica no estaba
regulada por un mecanismo hidroactivo (Torrecillas at al., 1995), sino que este
retraso en la apertura de los estomas, después de la rehidratacién de los
tejidos foliares, pudo deberse a cambios hormonales en las hojas, tales como
aumentos en los niveles de acido abcisico y/o una disminucion en las
citoquininas (Mansfield, 1987; Davies y Zhang, 1991; Ruiz-Sanchez et al.,

1997). En cualquier caso, el retraso en la apertura estomatica tras la

41



reanudacion del riego podria considerarse como un mecanismo para facilitar la
recuperacion de la turgencia celular de forma mucho mas eficiente (Torrecillas
et al., 1999).

Los valores de RWC, en las plantas de los tres tratamientos de riego
(Tabla 1) fueron del orden de los encontrados en Pinus ponderosa (57-81 %)
(Hardegree, 1989), ligeramente superiores a los encontrados en la vid (51-63
%) (Rodrigues et al., 1993) y muy superiores a los encontrados en Eucalyptus
globulus (14-27 %) (Correia et al., 1989) y Quercus alba (26-31 %) (Parker and
Pallardi, 1987). Si bien las plantas xeromorficas presentan altos valores de
RWCa (Cutler et al., 1977), como consecuencia de paredes celulares mas
gruesas o con una estructura peculiar (Hellkvist et al., 1974), lo que podria
ayudar a retener agua a bajos valores potencial hidrico foliar (Torrecillas et al.,
1996), resulta dificil explicar las razones por las que los niveles de RWC,

disminuyeron en las plantas del tratamiento T2 (Tabla 1).

El conjunto de los resultados obtenidos indicaron que las plantas de
caqui afrontan situaciones de déficit hidrico suave esencialmente con el
desarrollo un mecanismo de evitacion del estrés, no desarrollando ningun
mecanismo de tolerancia al déficit hidrico. En este sentido, la conductancia
foliar demostré una muy alta sensibilidad al déficit hidrico, disminuyendo de
forma muy precoz para controlar las pérdidas de agua via transpiracion y evitar
la pérdida de la turgencia celular. Complementariamente, debe mencionarse
que los altos niveles de agua apoplastica pueden considerarse como una

caracteristica xeromoérfica de estas plantas.
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6. CONCLUSIONES

e Alos niveles suaves de déficit hidrico desarrollados de forme progresiva,
las plantas de caqui no desarrollaron ni ajuste osmotico ni ajuste

elastico. Es decir, ningun mecanismo de tolerancia al estrés.

e Por el contrario, las plantas estudiadas presentaron una alta capacidad
para afrontar el déficit hidrico mediante la regulacion de la conductancia
foliar. Este mecanismo de evitacion del déficit hidrico se basd no sdlo en
la disminucion de los valores circadianos de conductancia foliar sino en
la reduccioén de la duracién de la maxima apertura estomatica conforme

progresa el déficit hidrico.

e La eficiencia del mecanismo de evitacion del déficit hidrico resultd
plenamente avalada por el hecho del mantenimiento de la turgencia

celular en todas las circunstancias estudiadas.

e El retraso en la recuperacion de la conductancia foliar, tras la
reanudacion del riego, indico que este mecanismo no es hidroactivo sino
que estuvo regulado por cambios hormonales en las hojas a fin de
facilitar la recuperacion de la turgencia celular de forma mucho mas

eficiente.

e Las hojas de las plantas de caqui presentaron unos muy altos niveles de
agua apoplastica, los cuales pueden ayudar a retener agua a bajos

valores de potencial hidrico foliar
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