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RESUMEN

Considerando el cultivo de llama (Annona diversifolia Saf.) como alternativa sustentable de la fruticultura en tropico
seco, se realizo su caracterizacion fenologica, anatdmica in situ y una evaluacion de dormancia en condiciones contro-
ladas. La Ilama es una especie semi-caducifolia de ciclo fenologico anual discontinuo con una etapa de crecimiento ac-
tivo y otra de dormancia. El ciclo inicia en marzo-abril con la aparicion de brotes reproductivos y vegetativos, la apertura
floral tiene lugar en marzo-mayo, fructifica por cinco meses (mayo-septiembre); el crecimiento de ramas, brotes y hojas
inicia en primavera y termina en verano. La temperatura es el factor preponderante en la defoliacion, aparentemente la
sequia solo ejerce un efecto coadyuvante al acelerar la senescencia de la hoja; y presenta caracteristicas morfologicas

y fisiologicas semejantes a especies adaptadas a vivir en habitats con alta irradiacion solar y limitaciones de humedad.
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ABSTRACT

Considering the ilama crop (Annona diversifolia Saf.) as a sustainable alternative for fruit-growing in the dry tropics, its
phenological and anatomical characterization was performed in situ, and also a dormancy evaluation under controlled
conditions. llama is a semi-deciduous species with a discontinuous annual phenological cycle with an active growth
stage and a dormancy one. The cycle begins in March-April with the appearance of reproductive and vegetative buds,
the floral opening takes place in March-May, it bears fruit for five months (May-September); the growth of branches, buds
and leaves begins in the spring and ends in summer. The temperature is the prevailing factor in defoliation, apparently
the drought only exerts a helping effect when accelerating the senescence of the leaf; and it presents morphological
and physiological characteristics similar to species adapted to live in habitats with high solar radiation and moisture

limitations.
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INTRODUCCION

Annona diversifolia

Saff., es una especie subcaducifolia, cuyas caracteris-
ticas fisiologicas y fenologicas la identifican como una
especie rustica y productiva, aun en condiciones clima-
ticas y edafologicas limitantes para la mayoria de los fru-
tales cultivados (Leon, 1987). El habito de crecimiento
caducifolio o deciduo, constituye uno de los aspectos
fenologicos mas sobresalientes de esta anonacea, o
cual le permite evadir periodos prolongados de estres
hidrico, crecer y fructificar en condiciones de secano,
sin ningun tipo de manejo. La fenologia de la planta es
regida directamente por la fluctuacion de temperatura y
disponibilidad de agua, considerando que la mayor tasa
de crecimiento tiene lugar durante la estacion de lluvias
(mayo-septiembre), mientras que la época de menor
actividad vegetativa coincide con la disminucion de las
temperaturas y la humedad del suelo (diciembre-marzo)
(Otero et al, 2005). En condiciones naturales, en Méxi-
co, el ciclo fenologico anual, inicia con la nueva brota-
cion en primavera (abril-mayo) y una vez concluido el
periodo de letargo; la apertura floral ocurre simultanea-
mente con la brotacion vegetativa, durante los meses
mas secos del ano; inmediatamente después tiene u-
gar el crecimiento del fruto durante la estacion de lluvias
(junio-septiembre), coincidiendo con el crecimiento de
nuevas hojas, brotes y ramas; finalmente el ciclo conclu-
ye con el establecimiento del letargo (diciembre-marzo),
pudiendo presentarse una defoliacion parcial o total, de-
pendiendo de las condiciones ambientales (Otero et al.,
2006). A. diversifolia presenta ciertas caracteristicas mor-
fologicas vy fisiologicas de manera semejante a aquellas
especies adaptadas a vivir en regiones del tropico seco
bajo condiciones limitantes de humedad ambiental y del
suelo, asi como con altas temperaturas y una alta carga
de radiacion solar. Las hojas poseen una densa cubierta
de cera, no presentan tricomas, los estomas son peque-
Aos, estan parcialmente hundidos y se localizan en la su-
perficie abaxial (Otero et al, 2005) caracteristicas mor-
fologicas que le permiten a este tipo de plantas reducir
transpiracion, conservar agua y complementar su ciclo
de crecimiento y desarrollo en condiciones limitantes de
humedad (Taiz y Zeiger, 1998). Aunado a dichas adap-
taciones morfologicas, el letargo es establecido como
un mecanismo de evasion que le permite a la ilama (al
igual que otras anonaceas), adecuar o modificar su cre-
cimiento en funcion de la temperatura y la humedad del
suelo (Otero et al., 2005).

En condiciones de Australia, en el cultivo de atemoya
(Annona atemoya Hort) se registrd cierta plasticidad
en cuanto a incidencia y duracion del letargo; aparen-
temente en respuesta a termo-periodo comportandose
como caducifolia en condiciones subtropicales de New
South Wales, o como perennifolia en condiciones tro-
picales del norte de Queensland, Australia (George et
al., 1990). El bajo amarre de frutos, constituye una de las
principales limitantes de la productividad en ilama y en
otras anonaceas, debido aparentemente, a condiciones
ambientales adversas, como son, altas temperaturas,
baja humedad relativa y bajo potencial hidrico del sue-
lo, particularmente durante el periodo de apertura floral
(Rosell et al, 2007; George et al,, 1990). Aunado a ello,
se han registrado problemas de dicogamia, al igual que
en otras anonaceas como atemoya (Vithanage, 1984).
Con base en lo anterior, se realizd una caracterizacion
fenologica, anatomica y evaluacion de dormancia en
condiciones controladas, con el fin de contribuir a su
conocimiento y manejo comercial.

MATERIALES Y METODOS

La caracterizacion fenologica in situ, se realizd en el mu-
nicipio de lguala, Guerrero, México (18° 20N,y 99° 29" O)
con una altitud de 630 m. El clima es del tipo Awo(w)(i)g
que corresponde al mas seco de los sub-humedos, con
lluvias en verano y sin estacion invernal definida (Garcia,
1988). La muestra consistio de 10 arboles de ilama con
frutos de pulpa color rosa-rojo, de ocho afios de edad
propagadas por semilla y en su octavo afio de produc-
cion. Las plantas fueron seleccionadas en una poblacion
de 200 arboles, tomando en cuenta el diametro del tallo
principal y sanidad de la planta. La unidad de muestreo
estuvo constituida por cuatro ramas seleccionadas con-
siderando los puntos cardinales. Se efectuaron observa-
ciones mensuales y quincenales para el registro de los
eventos: brotacion floral y vegetativa, floracion, fructifi-
cacion y letargo. Se registro temperatura maxima y mi-
nima, humedad relativa, y precipitacion; la evaporacion
se determin® mediante la ecuacion £=221.9310+7.9769
(T)—3.3553 (HR); donde E: evaporacion, T: temperatu-
ra media y HR: humedad relativa (Pearsy et al, 1989).
También se determind la humedad del suelo; los mues-
treos se llevaron a cabo en cuatro puntos de muestreo
considerando la variabilidad aparente del terreno, para
lo cual se excavaron cuatro cepas de 1 m>: las mues-
tras se colectaron de los estratos 0-30 cm, 30-60 cm vy
60-90 cm de profundidad, mientras que la humedad se
determin® mediante el método gravimétrico (Pearsy et




al., 1989); las determinaciones se realizaron al medio dia
(12-14 horas), a la par de la toma de datos fenoldgicos
con intervalos mensuales.

La caracterizacion anatomica tuvo por objeto determi-
nar la diferenciacion floral, realizando muestreos men-
suales, cortando en cada uno 30 yemas de la parte me-
dia y apical de brotes del afio anterior. El total de ye-
mas recolectadas de los diez arboles evaluados fueron
seleccionadas de brotes potencialmente reproductivos,
considerando. Una vez cortadas, se conservaron en fi-
jador FAA (5 mL de acido acético glacial + 50 mL de
etanol al 96% + 35 mL de agua destilada + 10 mL de for-
maldehido al 37%); posteriormente en el laboratorio, las
yemas se procesaron utilizando las técnicas anatomicas
de diseccion, fijacion, deshidratacion, transparentacion,
inclusion en parafina, corte (10 um, con un microtomo
rotatorio American Optical), montaje en balsamo de Ca-
nada, remocion de parafinay tincion con safraninay ver-
de fijo (Bozzola y Russel, 1992).

La determinacion de dormancia en condiciones con-
troladas, se realizd para reproducir las condiciones am-
bientales caracteristicas de A. diversifolia, utilizando una
camara de crecimiento (Sherer (Warren/Sherer Marshall,
Michigan 49068); con capacidad de 240 m X 090 my
con control de temperatura y fotoperiodo. Se utilizaron
12 plantas juveniles de ilama, de 21 meses de edad de
un genotipo con frutos de pulpa color rosa (rojo palido),
recolectado un afio previo para su aclimatacion y poste-
rior utilizacion en estudios de laboratorio e invernadero.

Con la finalidad de estudiar el efecto del estrés hidrico
en el establecimiento del letargo, se evaluo la disponibi-
lidad de agua (riego y sequia) y la aplicacion de promo-
tores de defoliacion y brotacion (100 g L~ de Urea + 125
mg L~ thidiazurén + 50 mt L™t citrolina), bajo el disefio
experimental de bloques completos al azar con cuatro
tratamientos vy tres repeticiones. Se determinaron las va-
riables porcentaje de defoliacion y porcentaje de brota-
cion; la primera se realizd contando el numero de hojas
desprendidas cada semana hasta la total defoliacion de
la planta; la segunda se determind con la misma frecuen-
cia y registrando el numero de brotes nuevos hasta que
todas las plantas habian alcanzado brotacion completa.
Ambas variables se cuantificaron mediante cinco y seis
muestreos respectivamente, determinando su dinamica
en el tiempo hasta 100% en defoliacion y brotacion res-
pectivamente. Se registro temperatura maxima, minima
y media; humedad relativa maxima, minima y media; y
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se determino el déficit de presion de vapor mediante las
formulas HR=e/e® (100); DPV=e°—e; e=e® (HR)/100, en
donde e°=Presion de vapor a saturacion y e=Presion de
vapor actual (Pearcy et al, 1989). Por ultimo, se cuantifi-
co el porcentaje de humedad del suelo mediante ocho
muestreos (uno por semana) usando el metodo gravi-
meétrico (Pearcy et al, 1989). Se realizd un analisis de va-
rianza, prueba de rangos multiple de Tukey (p=<0.05), y
un analisis de regresion para determinar la relacion de
las variables (defoliacidon y brotacion) con temperatura y
humedad del suelo, usando (SAS, 2009).

RESULTADOS Y DISCUSION

Fenologia del crecimiento vegetativo y reproductivo

A. diversifolia es una especie sub-caducifolia con un ci-
clo de crecimiento anual discontinuo que comprende
una etapa de crecimiento activo y otra etapa de letargo.
La primera coincide con la época de lluvias, con una ma-
yor humedad ambiental y con altas temperaturas; mien-
tras que la segunda tiene lugar, en forma coincidente,
con la disminucion de la humedad del suelo, asi como
con la temperatura. El ciclo de crecimiento inicia en pri-
mavera (marzo-abril) con la nueva brotacion; primero
aparecen las flores e inmediatamente después se inicia
la aparicion de los nuevos brotes vegetativos por las las
yemas son mixtas. La apertura floral coincide con los
meses mas secos del afio (abril-mayo) y dura alrededor
de 60 dias; la formacion del fruto ocurre durante la es-
tacion de lluvias y el periodo de fructificacion es de 4-5
meses (mayo-septiembre); la cosecha tiene lugar a fines
de verano y principios de otofio (septiembre-octubre).
La formacion y crecimiento de brotes, ramas y hojas ini-
Cia en primavera y culmina en verano; es posible que el
crecimiento de raices ocurra en un corto periodo, ini-
ciando después del amarre del fruto y concluyendo an-
tes de alcanzar el maximo tamano del fruto, tal y como
ocurre en chirimoya (Albacache et al, 1998). El letargo
se establece gradualmente conforme disminuyen la hu-
medad del suelo y la temperatura ambiental; los arboles
de ilama al igual que otras anonaceas como chirimoya
y atemoya, no se defolian completamente, quedando
algunas hojas activas (Andrés y Rebollar, 1996; Higuchi
y Sakuratany, 1998). Una caracteristica sobresaliente de
estas especies es su plasticidad para modificar la época
y duracion del periodo de letargo en respuesta a condi-
ciones ambientales adversas; de tal forma, que si exis-
ten condiciones propicias para crecimiento, el letargo se
acorta y, por el contrario, en condiciones desfavorables
se prolonga; asi también, la fecha de inicio y término



del periodo de inactividad depen-
dera del tiempo en que dure dicha
condicion (George y Nissen, 1987a;
Higuchi et al, 1998).

La floracion ocurre durante el ci-
clo anterior, iniciando en verano
(junio-julio) y finalizando en otofio
(octubre-noviembre), de esta for-
ma, al entrar el periodo de letargo,
las yemas reproductivas quedan
completamente formadas vy listas
para iniciar la nueva brotacion; por
lo gue el nuevo ciclo se inicia con la
apertura floral o antesis, sequido in-
mediatamente después por la aper-
tura y crecimiento de nuevos brotes
vegetativos, de manera semejante
como ocurre en los frutales cadu-
cifolios de clima templado (Diaz,
2002) (Figura 1, 2).

Morfologia y fisiologia del proceso
de floracion y fructificacion

La llama presenta yemas vegetativas
y reproductoras, y estas ultimas son
mixtas, ya que presentan una in-

florescencia y una yema vegetativa
accesoria. Las yemas se denominan
sub-peciolares, ya que se ubican
dentro del peciolo de la hoja y bro-
tan después de su desprendimiento
(Nakasone y Paull, 1998; Rosell et
al, 2007). Las flores se forman en
yemas ubicadas en la parte media y
terminal de brotes de la estacion an-
terior, aunque también pueden de-
sarrollarse directamente rodeadas
por las cicatrices de las hojas sobre
ramas o brotes maduros; las flores
pueden ser solitarias o en grupos de
dos o tres (Moncur, 1988). El meris-
temo apical de una yema vegetativa
presenta una forma conica; mien-
tras que el meristemo de una yema
floral adquiere una forma hemisféri-
ca. La diferenciacion floral se carac-
teriza porque se forman de mane-
ra acropétala, los sépalos, pétalos,
estambres y pistilo. Los primordios
de pétalos se alargan y se curvan
rebasando la longitud del hemis-
ferio. Los primordios de estambres
aparecen primero como pequefias
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protuberancias en la periferia del
hemisferio, en una serie de vertici-
los que rapidamente ocupan la por-
cion baja de éste. Los primordios
de pistilo se desarrollan ocupando
la porcion apical del hemisferio; la
parte basal de los carpelos perma-
nece fundida, formando un sincar-
po, mientras que la parte apical y
terminal se convertira en estilo y es-
tigma, permaneciendo libres duran-
te su desarrollo; la flor presenta una
forma conica. Cada pistilo presenta
un estigma glandular humedo, un
estilo hueco y un ovario bulboso
con un ovulo anatropo; mientras
que los estambres estan formados
por grandes anteras con filamentos
cortos. La antesis se inicia con la
separacion de los pétalos y regular-
mente ocurre en las primeras horas
de la mafnana, en esta etapa el es-
tigma esta receptivo, sin embargo
las anteras aun no emiten polen,
por lo que la fertilizacion se lleva a
cabo con el polen de otras flores
mas desarrolladas de la misma o de

Figura 1l A-C: arbol foliado de ilama (Annona diversifolia); hoja y flor. D-F: arbol defoliado, hoja senescente y fruto maduro.
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Figura 2. A: Fenologia del crecimiento vegetativo y reproductivo anual de Annona
diversifolia Saff., B: condiciones climaticas de la region norte de Guerrero, México. C: di-
namica de pérdida de humedad del suelo en el sitio experimental (CC: capacidad de cam-

po y PMP: punto de marchitamiento permanente) (las barras indican % error estandar).

otras plantas, con la participacion del viento y de los insectos (Moncur, 1988;
Vithanage, 1984). La fase femenina se caracteriza por una ligera apertura de
los pétalos y por la presencia de una abundante y aromatica secrecion del
estigma, que sirve como atrayente de insectos polinizadores; durante la fase

masculina, los pétalos abren completamen-
te, los estambres se separan y las anteras se
abren longitudinalmente formando surcos o
canales que exponen los granos de polen fa-
cilitando su dispersion (Moncur, 1988). Des-
pués de la fecundacion el estigma y el estilo
(cubierta estilar) se desprenden del pistilo,
quedando los carpelos soldados. El fruto es
un sincarpo que se forma por la fusion de
muchos carpelos simples unidos a un recep-
taculo (Figura 3). El crecimiento y la forma
del fruto dependen de la fecundacion de to-
dos los ovulos, ya que la parte del fruto con
ovulos no fecundados quedara deforme. Ila-
ma, al igual que otras especies de Annona,
se caracterizan por presentar un bajo amarre
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de frutos, lo cual se debe aparente-
mente a la dicogamia protoginica
(Vithanage, 1984), asi como a con-
diciones climaticas adversas, tales
Ccomo una baja humedad ambiental
combinada con altas temperatu-
ras durante el periodo de floracion
(George et al., 1990); asi como po-
siblemente a un raleo natural para
limitar el numero de frutos. Al res-
pecto, la polinizacion artificial es
una practica que puede incremen-
tar significativamente el numero de
frutos por planta en varias especies
de anonaceas como son chirimo-
ya, atemoya y guanabana (Moncur,
1988; Leon, 1987).

Fisiologia del letargo

Al igual que otras especies caduci-
folias de clima calido-seco o calido-
subhumedo, el letargo es estable-
cido como un mecanismo de eva-
sion gque tiene lugar en condiciones
naturales y en forma coincidente
con la reduccion de la humedad
atmosférica y del suelo, asi como
de la temperatura y el fotoperiodo
(Pimienta-Barrios y Ramirez-Her-
nandez, 2003; Higuchi et al, 1998).
En cuanto a la defoliacion, consi-
derando el promedio de todos los
muestreos, los tratamientos riego +
promotores, sequia y sequia + pro-

Figura 3. Inflorescencia en antesis, mostrando los pétalos (p), la cubierta estilar
(ce), antera (a) y filamento (f), el estima (sg), estilo (st) ovario (ov), dvulo (0), y re-
ceptaculo (r).
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motores, presentaron un compor- i f [ [ i e i i
tamiento estadisticamente similar,
en comparacion con el tratamiento
de riego que registrd un menor por-
centaje de defoliacion. Aqui tam-
bién podemos destacar el efecto de
la disponibilidad de agua en la defo-
liacion de la plantay en donde, la se-
quia aparentemente solo acelera el
proceso de senescencia de la hoja.
La prueba de medias detectd un in-
cremento de la defoliacion con la
adicion del promotor de la defolia-
cion-brotacion, y con la restriccion
del riego. En la Figura 4, puede ob-
servarse la dinamica de defoliacion
y las condiciones de temperatura y
de humedad del suelo durante el
estudio. En general, la caida de ho-
jas inicid desde la primera semana
del experimento y finalizd después
de la cuarta semana. Con relacion
a las condiciones ambientales en la
camara de crecimiento, se obser- 0 5 1 s 20 2 30 35
Vo que la defoliacidn coincide con Dias después de la aplicacion de los tratamientos

100 + _[+]a
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—@— Riego

—O— Sequia

—E— Riego + urea + citrolina tdz

—#— Sequia + urea + citrolina + tdz
Temperatura media

60 \ \ \ \

Humedad del suelo (%)
Temperatura (°C)

F21

una reduccion gradual de las tem- Figura 4. A: Defoliacion de Annona diversifolia en respuesta a la aplicacion de trata-
peraturas, asi como de la humedad mientos de sequia, defoliacion y estimuladores de brotacion. B: Dinamica de la perdi-
del B irdesendleniemane del da de agua del suelo y reduccion de temperaturas. (Medias con la misma letra dentro

€l SUCICAREER de cada fecha son estadisticamente iguales, Duncan P=<0.05) (Valores promedio de
tratamiento. Es posible que la tem- 5y 3 repeticiones, para defoliacion y humedad del suelo, respectivamente=error

peratura sea el factor preponderan- estandar).

te en la defoliacion y brotacion de

ilama, considerando que el trata- diversifolia, en donde puede observarse que las yemas estan ubicadas justo
miento sin restricciones de hume- bajo del peciolo de la hoja (Moncur, 1988); lo sobresaliente estriba en que
dad también se defolio, aungue a para que tenga lugar la brotacion de la yema nueva, necesariamente tiene
un ritmo mas lento (Higuchi et al, gue ocurrir la dehiscencia de la hoja. En este sentido, es posible que la senes-
1998; Otero et al, 2005). Aparente- cencia de la hoja sea el evento que ocurra primero ya que el letargo es una

mente, el estrés hidrico solo ejerce respuesta fisiologica a la reduccion de las temperaturas y disponibilidad de
un efecto coadyuvante al acelerar la agua; en consecuencia, el desarrollo de la nueva yema tendria lugar una vez
senescencia de las hojas, taly como gue ésta salga de su condicion de letargo en primavera, taly como ocurre en
ocurre en especies caducifolias algunos arboles caducifolios (Mulkey et al,, 1996, Diaz, 2002).

como el nogal (Lang, 1996). En esta

misma Figura puede observarse un La Figura 5, muestra la dinamica de brotacion duran-

incremento en la senescencia de te los seis muestreos registrando la superioridad de
las hojas, a medida que se reduce la los tratamientos de riego en cuanto velocidad de
temperatura ambiental; tendencia brotacion; sin embargo los tratamientos sin rie-
detectada también en el analisis de go también presentaron brotacion aunque a

regresion. un ritmo mas lento; cabe mencionar que bajo
condiciones naturales, la nueva brotacion tie-
Es interesante analizar la morfolo- ne lugar durante la época mas seca del afo,

gia de la hoja y la yema de Annona con baja humedad ambiental y a expensas de
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Figura 5. A: Brotacion vegetativa de Annona diversifolia en respuesta a la aplicacion
de tratamientos de sequia, defoliacion y estimuladores de brotacion. B: Dinamica de
la pérdida de agua y temperatura del suelo. Medias con la misma letra dentro de cada
fecha son estadisticamente iguales, Duncan P<0.05) (valores promedio de 5y 3 re-
peticiones, para defoliacion y humedad del suelo, respectivamente =+ error estandar).

los elementos almacenados duran-
te el ciclo anterior; por lo que en
apariencia, la humedad edafica no
es un factor limitante para la nueva
brotacion, al menos en condicio-
nes de campo (Higuchi et al., 1998;
Otero et al,, 2006). Con relacion al
efecto del promotor de defoliacion-
brotacion (urea + thidiazuron + ci-
trolina), se detectod cierto efecto al
incrementarse el numero de brotes
nuevos, sin embargo al analizar la
interaccion de ambos factores, no
se encontro significancia estadisti-
ca. De manera general, la brotacion
inicio a los 15 dias después de la
aplicacion de tratamientos y finalizod
cuatro semanas después; vy al final
del experimento todos los trata-
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mientos presentaron una brotacion
completa. Es importante resaltar
que la defoliacion y la brotacion se
presentaron de manera simultanea
considerando el total de plantas del
experimento, debido aparentemen-
te a que se tuvieron condiciones de
temperatura adecuadas para la ocu-
rrencia de dichos eventos.

CONCLUSIONES

Annona diversifolia presenta un ha-
bito semi-caducifolio, con un ciclo
fenologico anual discontinuo que
comprende una etapa de creci-
miento activo y otra de letargo; el
proceso de iniciacion y diferencia-
cion floral inicia en verano y termi-
na a principio de otofio de manera

Fenologia y fisiologia de ilama ,

semejante a como ocurre en fruta-
les caducifolios de clima templado.
La llama presenta algunos aspectos
morfologicos y fisioldgicos caracte-
risticos de plantas aclimatadas y/o
adaptadas a crecer en ambientes
secos. La defoliacion es inducida
por la reduccion de temperatura,
mientras que la sequia solo ejerce
un efecto coadyuvante acelerando
la senescencia de la hoja.
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