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Resumen 

España es el primer productor de aguacate en Europa, con más de 15000 hectáreas 

plantadas en 2020 y una producción de 99125 toneladas. Más del 80% de esta producción 

se concentra en la denominada Costa Subtropical Andaluza, una zona que abarca parte de 

las provincias de Granada y Málaga y que presenta un clima de temperaturas suaves que, 

además de aguacate, permite el cultivo de otros frutales como el mango o chirimoyo. El 

aguacate es una fruta saludable, rica en vitaminas, minerales y grasas cuyo consumo se ha 

disparado a nivel mundial en la última década, por lo que su cultivo no deja de crecer en 

España. Sin embargo, las escasas precipitaciones del sur peninsular unidas al cambio 

climático que prevé episodios de sequía cada vez más extremos, ponen en duda el futuro de 

este frutal en la región. 

La presente tesis doctoral aborda tres grandes cuestiones fundamentales para la 

viabilidad y sostenibilidad del cultivo de aguacate en el sur peninsular; como son la 

determinación de las necesidades hídricas reales; la tolerancia y respuesta a diferentes 

estrategias de riego deficitario y, por último, la ventaja que conlleva la aplicación de 

determinadas estrategias de riego deficitario en el control de la respuesta del cultivo al 

patógeno Rosellinia necatrix. 

Con el fin de determinar la capacidad de las plantas de aguacate para hacer frente a la 

sequía, se ha llevado a cabo la caracterización de la respuesta fisiológica, mediante 

mediciones como el intercambio gaseoso y la fluorescencia de la hoja, y el análisis de la 

expresión génica, mediante la técnica de microarray y RT-qPCR de genes seleccionados, 

del portainjerto de aguacate ‘Dusa’, el más usado a nivel mundial, frente a distintos niveles 

de disponibilidad de agua. Este estudio ha aportado nuevos conocimientos sobre los 

mecanismos que se desencadenan en respuesta al estrés hídrico, así como sobre la 
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capacidad de recuperación de ‘Dusa’ tras el mismo. La respuesta observada a nivel 

molecular en las plantas de aguacate mostró que durante el estrés hídrico se indujeron 

genes relacionados con otros tipos de estrés, tanto abiótico como biótico, destacando entre 

ellos genes que se expresan en genotipos de aguacate tolerantes a Rosellinia necatrix, el 

hongo patógeno causante de la Podredumbre Blanca Radicular (PBR) y que representa otro 

de los grandes problemas del cultivo de aguacate en climas mediterráneos. 

Asimismo, tras sufrir un estrés hídrico moderado se observó la permanencia de ciertos 

mecanismos de protección del aparato fotosintético y la sobreexpresión de determinados 

genes de defensa como el factor de transcripción NAC, endoquitinasas, PR-4, PR-5 o 

NPR1, induciendo en las plantas un estado de prealerta (“priming”). En comparación con 

plantas no estresadas o sometidas a estrés hídrico severo, las plantas que habían sufrido un 

estrés hídrico moderado mostraron un retaso en la progresión de la enfermedad al ser 

inoculadas con R. necatrix, sugiriendo que el estrés hídrico indujo una mayor tolerancia 

frente al ataque posterior de éste patógeno. 

Estos resultados, además de las implicaciones prácticas que puedan tener para el 

establecimiento de umbrales de humedad del suelo para el manejo del riego, abren la 

puerta a la utilización del estrés hídrico moderado como estrategia de manejo integrado 

frente a la PBR, cuya erradicación, una vez aparece en una plantación, es muy complicada.  
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Summary 

Spain is the leading avocado producer in Europe, with more than 15000 hectares 

planted in 2020 and a production of 99125 tons. More than 80% of this production is 

concentrated in the so-called Andalusian Subtropical Coast, an area that covers part of the 

provinces of Granada and Malaga and that presents a climate of mild temperatures that, in 

addition to avocado, allows the cultivation of either fruit trees such as mango or 

cherimoya. Avocado is a healthy fruit, rich in vitamins, minerals and healthy fats, and its 

consumption has increased worldwide in the last decade, so its cultivation continues to 

grow in Spain. However, the low rainfall in the south of the peninsula, added to the climate 

change that foresees increasingly extreme drought episodes, casts doubt on the future of 

avocado cultivation in the region. 

This doctoral thesis addresses three major fundamental issues regarding the viability 

and sustainability of avocado cultivation in the south of Spain, such as the determination of 

real water needs, the tolerance and response to different deficit irrigation strategies, and 

finally, the advantage of applying certain deficit irrigation strategies in the control of crop 

response to the pathogen Rosellinia necatrix. 

In order to determine the ability of avocado plants to cope with drought, the 

characterization of the physiological response, through measurements such as gas 

exchange and leaf fluorescence, and the analysis of gene expression, using the microarray 

technique and RT-qPCR of selected genes, of 'Dusa', the most widely used avocado 

rootstock, has been evaluated under different levels of water availability. This study has 

provided new knowledge about the mechanisms involved in the response to water stress as 

well as recovery capacity of 'Dusa' plants. At the molecular level, avocado plants showed 
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an overexpression of genes related to different types of stress, including both abiotic and 

biotic, highlighting among them genes that were expressed in avocado genotypes tolerant 

to Rosellinia necatrix, the pathogenic fungus that causes White Root Rot (PBR) that 

represents a major problem of avocado cultivation in Mediterranean climates.  

Likewise, after mild water stress, the permanence of certain protection mechanisms of 

the photosynthetic apparatus and the overexpression of defense genes such as NAC 

transcription factor, PR-4, PR-5 or NPR1, induced a pre-alert state (“primed”) in plants. 

Compared with plants not stressed or subjected to severe water stress, plants that had 

undergone mild water stress showed a delay in disease progression when inoculated with 

R. necatrix, suggesting that water stress induced a greater tolerance against the subsequent 

attack of this pathogen. 

These results, in addition to the practical implications in soil moisture thresholds 

determination for irrigation management, open the door to the use of mild water stress as 

an integrated management strategy against PBR, whose eradication, once it appears in a 

commercial plantation, is complicated. 
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Abreviaturas 

Capítulo I 

A: antillana (variedad); A: tasas de fotosíntesis; ABA: ácido abscísico; Amax: tasa máxima 

de fotosíntesis; B: boro; Ca: calcio; CE: conductividad eléctrica; ET: etileno; Fe: hierro; G: 

guatemalteca (variedad); HMGR: 3-hidroxi-3-metilglutaril coenzima A reductasa; IFAPA: 

Instituto Andaluz de Investigación y Formación Agraria, Pesquera, Alimentaria y de la 

Producción Ecológica; IHSM: Instituto de Hortofruticultura Subtropical y Mediterránea; 

JA: ácido jasmónico; K: potasio; Kc: coeficientes de cultivo; M: mexicana (variedad); Mg: 

magnesio; N: nitrógeno; P: fósforo; PBR: podredumbre blanca radicular; PR: pathogenesis 

related (protein); PRD: secado parcial del sistema radicular; PRR: podredumbre radicular; 

RD: riego deficitario; ROS: especies reactivas de oxígeno; RubisCO: ribulosa 1,5-bifosfato 

carboxilasa oxigenasa; S: azufre; SA: ácido salicílico; WAO: World Avocado 

Organization; Zn: zinc; : punto de compensación lumínica. 

Capítulo II 

A/E: instantaneous water use efficiency; A/gs: intrinsic water use efficiency; A: net CO2 

assimilation rates; ABI: alternate bearing index; Ci: inter-cellular CO2 concentration; E: 

transpiration rates; EC: electrical conductivity; EEA: European Environmental Agency; 

ET0: potential evapotranspiration; FDR: frequency domain reflectometry; gs: stomatal 

conductance; IN: irrigation water needs; Kc: crop coefficients; Ks: soil hydraulic 

conductivity; LMA: leaf mass area; NIR: near infrared analyzer; RIS: relative irrigation 

supply index; SDI: sustained deficit irrigation; SWC : soil water content; WP: water 

productivity; fc: soil water holding at field capacity; s: soil water holding at saturation; 

wp: soil water holding at wilting point. 
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Capítulo III 

ABA: abscisic acid; AN/gs: intrinsic water use efficiency; AN: net CO2 assimilation rates; 

AOX: alternative oxidase; BP: biological processes; CC: cellular component; CHP: 

chaperone; CWO: cell wall organization; DEGs: differentially expressed genes; DW: dry 

weight; E: transpiration rate; Eplant: plant transpiration rate; Fc: field capacity; FC: fold 

change; FDR: false discovery rate; Fv/Fm: maximal photochemical efficiency of PSII; FW: 

fresh weight; GO: gene ontology; gs: stomatal conductance; HCL: hierarchical clustering; 

HSP: heat shock protein; IFAPA: Agricultural Research and Training; JA: jasmonic acid; 

Kh: plant hydraulic conductance; LIMMA: linear models for microarray data; LMA: 

specific leaf mass area; MF: molecular functions; MIPS: myo-inositol-1-phoshate 

synthase; NA: non annotated; NCED: 9-cis-epoxycarotenoid dioxygenase; OSP: 

osmoprotectants; PPFD: photosynthetic photon flux density; qRT-PCR: real-time 

quantitative qPCR; RH: relative humidity; RWC: relative leaf water content; SCPL: serine 

carboxipeptidase-like protein; SNR: signal-to-noise ratios; SWC: soil water content; T: 

temperature; TF: transcription factors; TW: turgid weight; WS: water stress; w: leaf 

water potential. 

Capítulo IV 

ABA: abscisic acid; AN: net CO2 assimilation rates; AUDPC: area under disease progress 

curve; DI: disease index; DW: dry weight ; Fc: field capacity; FC: fold change; Fv/Fm: 

maximal photochemical efficiency of PSII, Fv’/Fm’: maximum photochemical efficiency of 

the open reaction centres of PSII; PSII: relative quantum yield of PSII photochemistry; 

FW: fresh weight; gs: stomatal conductance; JA: jasmonic acid; LMA: leaf mass area; 

NPQ: non-photochemical quenching of fluorescence; NPR: non-expressor of pathogenesis 
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related; PDA: potato dextrose agar; PPFD: photosynthetic photon flux density; PR: 

pathogenesis-related; PRR: Phytophthora root rot; PSII: photosystem II; qL: fraction of 

PSII centres in open state; qN: coefficient of non-photochemical quenching; qRT-PCR: 

real time quantitative PCR; RH: relative humidity; ROS: reactive oxygen species; RWC: 

relative water content; SA: salicylic acid; T: temperature; Tm: primer melting 

temperature; TW: turgid weight; WRR: white root rot; WS: water stress. 

Resumen de los resultados 

ABA: abscisic acid; AN: net CO2 assimilation rates; ET0: potential evapotranspiration; 

FAO: Food and Agriculture Organization; gs: conductancia estomática; Kc: coeficientes de 

cultivo; Kh: conductancia hidráulica de la planta; NPQ: non-photochemical quenching of 

fluorescence; PBR: podredumbre blanca radicular; qN: coefficient of non-photochemical 

quenching; w: potencial hídrico de la hoja. 
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1.1 Biología y descriptiva del aguacate 

El aguacate (Persea americana Mill.) es un árbol frondoso de hasta 30 metros de altura 

perteneciente a la familia Laurácea cuyo origen se ubica en bosques de Centroamérica hace 

más de 10,000 años. Su fruto es una baya o drupa, con una única semilla y aunque su 

popularidad ha aumentado significativamente en la última década, ya era cultivado por los 

mayas hace 5,000 años y se tienen evidencias de su consumo por parte del ser humano 

desde los años 8,000-7,000 a.C. El desarrollo del aguacate, como el de muchos árboles de 

zonas tropicales, se ajusta al modelo arquitectónico de Rauh (Hallé et al., 1978) 

presentando un crecimiento rítmico monopodial con dos o más flujos por año alternando 

con periodos de descanso (Thorp y Sedgley, 1993). Las ramas del árbol son 

morfogenéticamente identificas al tronco y sus brotes pueden ser de tipo siléptico o 

proléptico (Figura 1.1). Los brotes silépticos se desarrollan de forma lateral desde otro 

brote en crecimiento, mientras que los brotes prolépticos se desarrollan a partir de yemas 

dormidas presentando un anillo de yemas como resultado de la detención del crecimiento 

del brote principal (Hallé et al., 1978). La proporción de brotes silépticos y prolépticos es 

A B

Figura 1.1. Brotes silépticos (A) y prolépticos (B) en una rama de la variedad 

‘Hass’. En el punto de brotación de los brotes prolépticos se puede apreciar el 

anillo de yemas en la base del brote (modificado de Alcaraz et al., 2013). 
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dependiente de la variedad y la zona climatología (Thorp y Sedgley, 1993) siendo los de 

tipo siléptico más vigorosos y generalmente más productivos.  

El aguacate es una planta de tipo perenne, con hojas alternas de color verde oscuro y 

brillante en la superficie superior, y blanquecinas por el envés. Presentan formas 

lanceoladas, elípticas, ovaladas, oval u obovada (Morton, 1987) y se expanden 

completamente en aproximadamente 30 días permaneciendo de 10 a 12 meses en el árbol 

(Scora et al., 2002). Las hojas adultas cuentan con ceras que limitan la pérdida de agua, 

mientras que las hojas más jóvenes son densamente pubescentes (Schaffer y Whiley, 

2002). 

Las flores del aguacate se disponen en inflorescencias pseudo-terminales compuestas o 

panículas (Calabrese, 1992). Las panículas pueden ser determinadas, en las que el 

meristemo del eje primario forma una flor terminal, e indeterminadas, en las que en el 

ápice del eje primario se forma una yema que dará lugar al crecimiento de un brote. Cada 

inflorescencia contiene aproximadamente 80 flores (Alcaraz et al., 2013) llegándose a 

producir más de 10
6 

flores en un solo árbol (Sedgley y Alexander, 1983). El aguacate 

presenta dicogamia protogínica sincronizada, es decir, la maduración de la parte femenina 

(pistilo) y masculina (estambres) de las flores (hermafroditas) está separada en el tiempo, 

de manera que las flores de un mismo árbol se comportan o bien como masculinas o bien 

como femeninas de forma sincronizada. Cada flor se abre dos veces, primero como flor 

femenina con el estigma receptivo, y al día siguiente como flor masculina (en la que el 

estigma ya no es receptivo) con anteras dehiscentes (Davenport, 1986). Las diferentes 

variedades de aguacate se clasifican en dos grupos florales, A o B, según el momento de la 

primera apertura de la flor (Nirody, 1922). En las de tipo A, las flores abren por la mañana 
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como femeninas, se cierran al medio día, y vuelven a abrirse por la tarde del día siguiente 

en fase masculina. En las de tipo B, las flores se abren por la tarde como femeninas, se 

cierran por la noche y a la mañana siguiente vuelven a abrirse en fase masculina (Stout, 

1923). Este patrón sincronizado de apertura dificulta que se produzca tanto autogamia 

(autopolinización dentro de una misma flor) como geitonogamia (autopolinización ente 

flores del mismo árbol) dentro de una misma variedad. Para promover la polinización 

cruzada (alogamia), en muchas plantaciones de aguacate se introducen árboles del tipo 

complementario a la variedad productora. 

Existen diferentes propuestas de clasificación de las fases fenológicas del aguacate 

(Aubert y Lossois, 1972; Ish-Am y Eisikowitch, 1991; Salazar-García et al., 1998; Cabezas 

et al., 2003; Alcaraz et al., 2013), siendo de especial interés la realizada por Alcaraz y 

colaboradores debido a que se basa en la variedad ‘Hass’ bajo condiciones del sur de 

España (Málaga). En esta clasificación se integra las fases de crecimiento vegetativo y 

reproductivo, incluyendo el desarrollo floral y los estados de desarrollo del fruto desde 

post-antesis hasta cosecha. De forma simplificada, se resumen dichas fases en la Figura 

1.2.  

Figura 1.2. Principales periodos fenológicos de la variedad ‘Hass’ en la costa subtropical andaluza. 

1

2

3

4

5

1 2 3 3 54

Invierno Primavera Verano Otoño

Persea americana  Mill. D E F M A M J J A S O N

Diferenciación e hinchamiento de yemas florales

Iniciación floral

Floración plena

Cuajado de fruto

Caida de frutos

Desarrollo del fruto

Maduración y cosecha del fruto

Brotación vegetativa
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Durante el ciclo anual de cultivo, se producen dos flujos de brotación vegetativa: el 

primero, en la estación primaveral, y el segundo, en verano (Figura 1.2).  

El crecimiento del sistema radicular del aguacate se produce principalmente en dos 

picos opuestos a los picos de brotación vegetativa (Rocha-Arroyo et al., 2011). La 

transición de la yema en latencia a crecimiento reproductivo ocurre durante el otoño y el 

invierno (octubre/febrero), y la brotación de la inflorescencia tiene lugar en primavera 

(marzo/abril) (Alcaraz et al., 2013). A pesar de la profusa floración que desarrolla el 

aguacate, durante los dos primeros meses tras la floración (mayo/junio) se produce una 

caída masiva tanto de flores como de pequeños frutos resultando en un cuajado del ~0,15% 

de las flores inicialmente producidas (Cameron et al., 1952; Segdley, 1980; Lahav y 

Zamet, 1999; Garner et al., 2008; Garner y Lovatt, 2008). Entre los factores que se barajan 

como causantes esta caída masiva están el genotipo (Degani et al., 1989; 1990; 1997), 

temperaturas extremas (Sedgley, 1977; Sedgley, 1987; Sedgley y Annells, 1981) o 

deficiencias nutritivas (Embleton et al., 1959; Whiley, 1990; Lahav y Zamet, 1999). 

Asimismo, la baja proporción de cuajado se ha asociado con la eficacia de la polinización 

de las flores de aguacate, mayoritariamente entomófila, mediada principalmente por abejas 

y, en menor medida, por avispas, moscas y escarabajos (de la Peña et al., 2018). Por ello, la 

instalación de colmenas de abejas melíferas (Apis mellifera), pese a no ser un polinizador 

óptimo para el aguacate (Wysoki et al., 2002), es una práctica habitual en plantaciones 

comerciales de aguacate para favorecer la polinización y el cuajado, y con ello disminuir 

las pérdidas de producción. Sin embargo, incluso tras una polinización adecuada, las 

condiciones de temperatura y humedad pueden afectar a la germinación de los granos de 

polen y, por tanto, a la fecundación. Además, no todas las flores polinizadas y fecundadas 

acabarán por desarrollar frutos (Hormaza y Alcaraz, 2020). Estudios recientes destacan la 
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importancia del estado nutritivo y de la acumulación de reservas del árbol en la calidad de 

las flores (i.e. contenido en carbohidratos y boro), que correlaciona con la probabilidad de 

desarrollar frutos (Alcaraz et al., 2013; Boldingh et al., 2016) durante el verano y el otoño. 

En este sentido, es importante señalar que, en el aguacate, el crecimiento reproductivo y 

vegetativo ocurren simultáneamente tanto en primavera como en verano, compitiendo por 

los recursos de la planta, bien sean reservas acumuladas o fotoasimilados generados ipso 

facto mediante fotosíntesis (Biran, 1979; Scholefield et al., 1985; Buchholz, 1986; Cutting 

y Bower, 1990; Wardlaw, 1990). Por tanto, cualquier episodio o factor de estrés que 

disminuya la capacidad fotosintética y equilibrio nutricional del árbol durante este periodo 

va a redundar en una pérdida de productividad del cultivo.  

El fruto de aguacate presenta una alta densidad estomática (Blanke y Bower, 1990) y 

clorofilas en la piel y, en menor medida, en el mesocarpo, por lo que cuenta con el 

potencial de realizar actividad fotosintética contribuyendo así a sus propios requerimientos 

de carbono durante el crecimiento (Blanke, 1991; Blanke y Whiley, 1995). Durante su 

desarrollo, el fruto presenta dos etapas diferenciadas, una de división celular y otra de 

elongación celular. La primera etapa de división tiene lugar en las primeras ocho semanas 

después de floración (~mayo-junio), mientras que la elongación celular se presenta durante 

todo el ciclo de vida del fruto (Hernández Valdés, 2020). Por lo tanto, la diferencia entre 

un fruto de mayor o menos calibre radica en el número de células y no en su tamaño 

(Cowan et al., 1997), por lo que la etapa inicial de división celular es crucial y cualquier 

evento de estrés que ocurra durante esta fase va a condicionar enormemente el tamaño final 

del fruto (Cowan et al., 2008). Por ejemplo, se ha observado que la síntesis de ácido 

abscísico (ABA) como consecuencia de un episodio de estrés hídrico y su acumulación en 

el fruto inhiben la actividad de la enzima 3-hidroxi-3-metilglutaril coenzima A reductasa 
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(HMGR), una enzima implicada en la división celular (Cowan et al., 1997; Cowan et al., 

2008) y promueve la caída de frutos por abscisión en la zona del pedúnculo. 

El aguacate tiene tendencia a la alternancia productiva, con años de mayor producción 

(on) seguidos de años con menos carga de fruta (off). Esta alternancia, también 

denominada vecería, viene determinada por la cantidad de flores producida pues el patrón 

de caída de flores y frutos es similar entre los años on y off (Garner et al., 2008; Garner y 

Lovatt, 2008). La propia carga productiva del árbol promueve esta alternancia pues una 

elevada producción durante una campaña determinada supone un importante sumidero de 

recursos y fotoasimilados, lo que provoca una baja acumulación y por lo tanto baja 

producción, en el siguiente ciclo productivo (Wolstenholme y Whiley, 1999). 

El fruto del aguacate no madura totalmente en el árbol, y debe ser cosechado en estado 

de madurez fisiológica para que logre alcanzar las características adecuadas de sabor y 

firmeza tras la cosecha (Gamble et al., 2010). El valor comercial de los frutos viene 

determinado por su tamaño (calibre) y contenido en grasa (aceites esenciales), estimado 

como índice de materia seca. Para asegurar una buena calidad de fruto postcosecha es 

recomendable que su recolección se realice cuando la proporción de materia seca sea como 

mínimo el 24% del peso del fruto (mesocarpo). Dado que dicho estado de maduración no 

es perceptible exteriormente, es necesario realizar muestreos destructivos para determinar 

el momento óptimo de la cosecha, si bien se están desarrollando nuevos métodos no 

destructivos que faciliten la elección del momento de cosecha (Ncama et al., 2018; Subedi 

et al., 2020).  

Las características del fruto de aguacate, con elevado contenido en ácidos grasos 

monoinsaturados, fibra, potasio, magnesio, vitaminas A, C, E, K y B6, folato, niacina, 
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riboflavina, colina, luteína/zeaxantina y esteroles (https://fdc.nal.usda.gov/fdc-

app.html#/food-details/341528/nutrients, USDA) lo ha convertido en una de las frutas más 

nutritivas (Purseglove, 1968), rica en antioxidantes y con propiedades saludables. Su 

consumo es beneficioso frente a enfermedades cardiovasculares y ayuda a prevenir la 

osteoporosis y a preservar la salud ocular (Dreher y Davenport, 2013). 

1.2. Origen y diversidad genética del aguacate 

El origen del aguacate, localizado en un área entre las tierras altas del este y centro de 

México hasta la costa del Pacífico de América Central, se remonta a hace más de 10.000 

años (Popenoe, 1920; Smith, 1966; Storey et al., 1986). Su elevado número de 

cromosomas (24) (García, 1975) probablemente representa una poliploidización de un 

ancestro actualmente extinto. Existen evidencias de al menos tres domesticaciones que 

dieron lugar a tres taxones o subespecies ecológicamente separadas: mexicana (P. 

americana var. drymifolia), guatemalteca (P. americana var. guatemalensis) y antillana, 

también denominada lowland (P. americana var. americana) (Tabla 1.1).  

Mexicana Guatemalteca Antillana

Región nativa Tierras altas mexicanas Tierras altas guatemaltecas Tierras bajas tropicales

Adaptación climática Subtropical Subtropical Tropical

Tolerancia al frío Mayor Intermedia Menor

Tolerancia a la salinidad Menor Intermedia Mayor

Tolerancia a la clorosis férrica Intermedia Menor Mayor

Vecería Menor Mayor Menor

Tamaño La más pequeña Grande La más grande

Color Verde Verde Verde pálido

Olor a anís Presente Ausente Ausente

Cera en el envés Más cantidad Menos cantidad Menos cantidad

Tamaño Pequeña-mediana Pequeña-grande Mediana-muy grande

Forma Mayormente elongada Mayormente redonda Variable

Color Púrpura Negra o verde Verde pálido

Tamaño semilla Mayor Menor Mayor

Sabor Anisado, especiado Sabroso Dulce

Contenido en aceites El mayor contenido Mayor Menor

Características
Razas

Á
rb

o
l

H
o

ja
F

ru
to

Tabla 1.1. Características de las diferentes razas de aguacate (Modificado de Whiley et al., 2002). 

https://fdc.nal.usda.gov/fdc-app.html#/food-details/341528/nutrients
https://fdc.nal.usda.gov/fdc-app.html#/food-details/341528/nutrients
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Cada raza presenta características propias como resultado de adaptaciones a sus 

respectivos lugares de origen. Sin embargo, no existen barreras de esterilidad entre ellas lo 

que ha favorecido el entrecruzamiento dando lugar a una gran diversidad genética a lo 

largo del proceso evolutivo del aguacate. Esto incluye a las distintas variedades y 

portainjertos de aguacates que se cultivan en la actualidad, en su mayoría híbridos de una o 

más razas, que presentan diferencias en tamaño y forma del fruto, color y textura de la piel, 

características de la pulpa y tamaño de la semilla (Scora et al., 2002). 

La diversidad de variedades y portainjertos de aguacate se encuentra recogida en bancos 

de germoplasma repartidos por las zonas tropical y subtropical de todo el mundo (México, 

Estados Unidos, Israel, China, España…). En estas colecciones, las accesiones de aguacate 

se conservan como plantas, pues las semillas de aguacate son recalcitrantes (no pueden ser 

almacenadas bajo condiciones de frio y sequedad). Por ello, es fundamental mantener un 

buen estado de conservación, pues el germoplasma que poseen es muy valioso, y 

representa la base para estudios de identificación y selección de distintas características 

(morfo-anatómicas, fisiológicas, moleculares…) de interés biológico y agronómico 

(Guzmán et al., 2017; Kuhn et al., 2019; Rubinstein et al., 2019). 

1.2.1. Variedades de aguacate 

Las principales variedades de aguacate cultivadas cambian según nos encontremos en 

un país con clima de tipo subtropical/mediterráneo o tropical. En las zonas de clima 

subtropical y mediterráneo las variedades proceden en su mayoría de cruces entre las razas 

mexicana (M) y guatemalteca (G) mientras que, en climas tropicales, abundan las 

variedades antillanas (A) (Tabla 1.2).  
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Tradicionalmente existen dos cunas que han dado lugar a las variedades de aguacate 

más importantes a nivel mundial. Por una parte, las variedades originadas en California, 

predominantemente híbridos MxG, que presentan contenidos máximos en grasa superiores 

al 18% y están adaptadas a ambientes mediterráneos y subtropicales (Crane et al., 2013). 

Estas variedades predominan en países como México, Israel, Chile o España. La variedad 

‘Fuerte’, un híbrido MxG recolectado en México en 1911 cuyo nombre alude a su 

capacidad para sobrevivir a una potente helada que tuvo lugar en California en 1913 

(González-Fernández, 2020), fue la variedad estándar en estas climatologías hasta los años 

70. Otros ejemplos de variedades de origen californiano son ‘Bacon’, ‘Zutano’ y ‘Edranol’, 

que permanecen como variedades polinizantes al ser tipo floral B, o ‘Pinkerton’ y ‘Reed’, 

que aún tienen cierta importancia en Israel y Sudáfrica. Otras variedades adaptadas a 

climas subtropicales o mediterráneos pero que no tienen su origen en California son 

‘Ettinger’, procedente de Israel, y ‘Sharwill’, originaria de Australia y predominante en 

Hawai (Crane at al., 2013).  

En 1935 Mr. Rudolph Hass patentó una variedad de origen californiano a la que llamo 

‘Hass’ (Newett et al., 2002). Esta variedad, híbrida GxM (~39% del genoma de origen 

guatemalteco; Rendón-Anaya et al., 2019) se originó a partir de un árbol de semilla en el 

que no agarró el injerto y ha ido desplazando a ‘Fuerte’ hasta convertirse en el estándar de 

Origen Creciemiento Uso Flor Peso (g) Color Piel Forma Gusto Recolección

Hass GxM Extendido Comercial A 140-400 Verde/Negro Rugosa Ovoide-aperado Excelente Dic-Jun

Lamb Hass GxM Erecto-Compacto Comercial A 283-510 Verde/Negro Rugosa Aperado Excelente Abr-Jul

Pinkerton GxM Medio-Extendido Comercial A 230-425 Verde Rugosa Aperado-alargado Muy buena Nov-Feb

Reed GxM Medio-Erecto Comercial A 270-680 Verde Fina-rugosa Redondeado Muy buena Mar-Jul

Ettinger MxG Medio-Erecto Comercial B 255-565 Verde Fina Aperado Buena Dic-Mar

Bacon MxG Erecto Polinizador B 170-510 Verde Fina Ovoide Buena Oct-Dic

Fuerte MxG Extendido Polinizador B 170-500 Verde Fina Aperado Muy buena Nov--Feb

Zutano MxG Erecto Polinizador B 200-400 Verde Fina Aperado Buena Oct-Dic

V
a
ri

ed
a
d

Características del árbol Caracterísiticas del fruto

Tabla 1.2. Características de algunas de las variedades de aguacate mexicanas, guatemaltecas y sus cruces 

más comunes en climas subtropicales y mediterráneos. 
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la industria, representado ~80% del aguacate cultivado a nivel mundial. ‘Hass’ tiene un 

fruto aperado con un sabor suave y mantecoso y su piel es rugosa por lo que soporta mejor 

el manejo postcosecha. Cuando está listo para ser consumido, un descenso del contenido 

en clorofila y un aumento del de antocianinas (Cox et al., 2004) provoca el oscurecimiento 

de la piel facilitando la identificación del momento óptimo de consumo y permitiendo 

además disimular algunos defectos externos. La variedad ‘Hass’ cuenta con un buen 

rendimiento, es compatible con numerosos portainjertos y se adapta a diferentes climas. 

Por otra parte, tenemos a Florida como enclave de variedades tropicales, principalmente 

antillanas o híbridos AxG. Se trata de variedades poco tolerantes al frío, que producen 

frutos grandes, de piel lisa y coloración diversa (principalmente, verde o amarilla), y con 

contenidos en grasa inferiores al 15% (Crane et al., 2013). Las variedades más cultivadas 

en Florida se clasifican en tempranas (‘Bernecker’, ‘Donnie’, ‘Miguel’, ‘Nadir’ ‘Nesbitt’ y 

‘Simmonds’), de mitad de campaña (‘Beta’, ‘Loretta’, ‘Tower 2’) y tardías (‘Choquette’, 

‘Hall’, ‘Lula’, ‘Monroe’) (Crane et al., 2013). En el caso de las variedades antillanas, hay 

que mencionar su cultivo en las Islas Canarias donde, a pesar de que el 70% del aguacate 

cultivado es de la variedad ‘Hass’, existe una producción significativa de aguacate de tipo 

antillano. Estos aguacates, denominados por los agricultores de las islas “aguacates del 

país” o “criollos”, se destinan principalmente a consumo local y presentan un sabor 

almendrado y menor contenido en aceite. Además, han servido como base para el uso y 

selección de varios portainjertos comunes en las islas. 

A pesar de esta amplia disponibilidad de variedades de aguacate con diferentes 

adaptaciones, a diferencia de otros árboles frutales en los que podemos encontrar multitud 

de variedades en los mercados internacionales, el cultivo tiende a la producción 
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monovarietal de ‘Hass’, La variedad ‘Hass’ constituye el estándar actual de calidad para la 

industria y las características (sabor de la pulpa, maduración, cambio de color) de las 

nuevas variedades que se están introduciendo en los mercados se comparan con las del 

fruto de ‘Hass’ Esta apuesta monovarietal implica riesgos asociados a la vulnerabilidad 

específica de ‘Hass’ frente a factores bióticos y abióticos, así como el riesgo de erosión 

genética de la especie (González-Fernández, 2020). De hecho, en ‘Hass’ se han descrito, 

en determinadas climatologías, bajas producciones, predominio de pequeños calibres, una 

acusada alternancia productiva y sensibilidad a determinados estreses ambientales 

(Kerguelen y Hoddle, 2000; Kremer-Khöne y Mokgalabone, 2003). 

En un intento ampliar el número de variedades en el mercado global del aguacate, se 

han desarrollado diversos programas de selección, destacando los de EE.UU., Israel, 

México y Sudáfrica (Barrientos-Priego, 2017), a través de instituciones como la 

Universidad de California, el Volcani Center o la Fundación Sánchez-Colín-CICTAMEX. 

En España, el Instituto de Hortofruticultura Subtropical y Mediterránea (IHSM) La Mayora 

puso en marcha hace pocos años un programa de obtención de variedades tardías de 

aguacate a partir de cruces dirigidos entre ‘Reed’ y ‘Hass’, en el que parece haber 

genotipos prometedores (González-Fernández, 2020). Algunas de las variedades que 

actualmente se están haciendo un hueco en el mercado internacional son: 

 ‘Hass Carmen’: Seleccionada en Michoacán, México, deriva de una mutación de 

‘Hass’ pero con una floración y cosecha temprana, mayor resistencia al frío y menor 

alternancia productiva (Méndez, 2000; Illsey-Granich, 2011). El fruto es un poco más 

pequeño y de forma menos alargada. Su cultivo es importante en México, California, 



Capítulo I: Introducción general y objetivos 

 

21 

 

EE.UU. y Sudáfrica, y se está evaluando en varios países como Australia, Brasil, Chile, 

Egipto, Israel, Marruecos, Nueva Zelanda, Perú, y España (Illsey-Granich, 2011). 

 ‘GEM’: Variedad derivada del programa de mejora de la Universidad de California 

en Riverside, EE.UU. (Witney y Martin, 1995). Presenta frutos de muy buena calidad, de 

forma elíptica con piel gruesa que cambia a color negro con lenticelas amarillas. ‘GEM’ es 

menos alternante y más productivo que ‘Hass’, y está teniendo una buena aceptación en 

Sudáfrica. 

 ‘Maluma’: Selección realizada por un agricultor sudafricano en la década de los 90, 

con características predominantemente de la raza guatemalteca y mexicana. Es más precoz 

y productiva que ‘Hass’ con crecimiento menos vigoroso. Su fruto madura en negro y 

presenta cáscara rugosa, siendo de mayor tamaño que ‘Hass’, con buen sabor (Joubert, 

2010) y de muy buen comportamiento postcosecha (Ernst et al., 2015). Actualmente se está 

evaluando en Perú, España, Chile, Mozambique, Australia y Nueva Zelanda (Barrientos-

Priego, 2017). 

 ‘Lamb Hass’: Patentada en EEUU en 1996, se trata de una variedad por la que se ha 

apostado en las nuevas plantaciones de la Comunidad Valencia, suponiendo hasta el 50% 

del aguacate de la zona. En apariencia es similar a ‘Hass’, pero con mayores calibres, una 

mayor producción en los primeros años y mayor tolerancia a los vientos, temperaturas y 

acaro cristalino. Además, su recolección es más tardía lo que permite alargar la campaña 

de aguacate. Sin embargo, su sabor es algo diferente al del fruto de ‘Hass’ y le está 

costando hacerse un hueco en el mercado. 
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1.2.2. Portainjertos de aguacate 

Al igual que en muchos frutales, el cultivo de las distintas variedades de aguacate se 

realiza sobre patrones o portainjertos de P. americana, con diferente material genético y 

características fisiológicas. El portainjerto ejerce una estrecha modulación del 

comportamiento agronómico de la variedad injertada, pues entre ambas partes se establece 

una compleja relación fisiológica que afecta al tamaño del árbol (Barrientos-Priego et al., 

1992; Ben-Ya’acov et al., 1993), el rendimiento (Le Lagadec, 2011), el grado de 

alternancia productiva (Mickelbart et al., 2007), la floración (Salazar-García et al., 2015), 

la absorción y acumulación de nutrientes (Mickelbart et al., 2007; Salazar-García et al., 

2016), la postcosecha (Willingham et al., 2001) y la respuesta frente a estreses bióticos y 

abióticos. En concreto, la utilización de distintos portainjertos (Tabla 1.3) está, en gran 

medida, asociada al aumento de la resistencia y tolerancia a factores ambientales (sequía, 

encharcamiento, salinidad…) y a enfermedades (i.e. podredumbres radiculares) que afectan 

al cultivo, la mayoría relacionados con el suelo, y que suponen las principales causas de 

pérdidas económicas del cultivo a nivel mundial. 

D-7 Toro Canyon Dusa Borchard Walter Hole G-6 Topa Topa

Productividad en suelo normal 4 3 4 4 3,5 3 3

Productividad en suelo poco aireado 3 3,5 4 2 1 2,5 1

Tamaño del árbol en suelo normal 5 4 5 5 4 5 5

Tamaño del árbol en suelo poco aireado 2 3 4 0,5 0,5 1 0,5

Tolerancia a Phytophthora Cinnamomi 3 3,5 5 0,5 0 2 0

Tolerancia a Phytophthora Citrícola 4 5 ? 3 3 3 3

Tolerancia a sales 3 3,5 4 4,5 2 2 2

Tolerancia a clorosis 4 3 ? 5 2 2 2

Tolerancia al frio 4,5 4,5 4 4,5 4,5 4,5 4,5

Raza Mexicana Mexicana Mex X Guat Mexicana Mexicana Mexicana Mexicana

Origen Duke Árbol escape Árbol escape Árbol escape

Zona geográfica original California California Sudáfrica California México Guatemala México

Patrones clonales Patrones de semilla

Tabla 1.3. Portainjertos de aguacate y sus principales características. Medido en escala de valores: 0 = 

pobre, 5 = excelente. Fuente: Viveros Brokaw. 
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Al igual que las variedades, existe una gran diversidad de portainjertos de aguacate, 

adaptados a distintas condiciones edafoclimáticas y cuya combinación permite que el 

cultivo de aguacate pueda realizarse en zonas biogeográficas muy distintas. Los 

portainjertos de aguacate se pueden diferenciar por su origen en portainjertos de semilla o 

portainjertos clonales. Los primeros portainjertos en utilizarse procedían de las semillas de 

un árbol determinado seleccionado según criterios del agricultor o viverista. En general, los 

patrones de semilla derivados de la raza mexicana (‘Mexicola’, ‘Water hole’, ‘Topa topa’) 

resisten mejor las bajas temperaturas, mientras que los de origen antillano (‘Nachar’, 

‘Maoz’, ‘Lula’) son más sensibles a las bajas temperaturas, pero presentan mayor 

tolerancia a la salinidad. La variabilidad genética de las semillas conlleva que el 

comportamiento agronómico de estos portainjertos sea heterogéneo dentro de una 

explotación y, en general, son susceptibles a enfermedades de suelo. Estos inconvenientes 

han propiciado que sean progresivamente sustituidos por portainjertos clonales 

seleccionados a través de distintos programas de mejora. 

Los primeros datos sobre programas de selección de portainjertos provienen de 

California en los años 40 y se centraban en la mejora de distintas características de los 

patrones de aguacate. Sin embargo, la devastadora aparición de la podredumbre radicular 

causada por Phytophthora cinnamomi provocó que la tolerancia frente a este patógeno se 

convirtiera inmediatamente en el foco de todas las selecciones. Provenientes de esta 

selección frente a P. cinnamomi destacan los portainjertos californianos ‘Duke’ y sus 

derivados (‘Duke 6’, ‘Duke 7’, ‘Barr-Duke’ y ‘D9’) y ‘Thomas’. En particular, ‘Duke 7’, 

seleccionado en los 60s en la Universidad de California Riverside por el Dr. George A. 

Zentmyer, a partir de la variedad mexicana ‘Duke’ (Zentmyer, 1978), se convirtió en el 

portainjerto clonal estándar a nivel mundial por varios años. En la actualidad sigue siendo 
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un portainjerto común, pero está siendo progresivamente sustituido por ‘Dusa’, un híbrido 

MxG seleccionado en el Merensky Technological Services en Wesfalia Estate, Sudáfrica a 

partir de un árbol escape. Bien adaptado a climas templados y subtropicales gracias a su 

origen, ‘Dusa’ ha mostrado un excelente comportamiento frente a P. cinnamomi (Kremer-

Köhne y Köhne, 2007), resistencia a Verticillium (Haberman et al., 2020), un grado 

aceptable de tolerancia frente a salinidad (Acosta-Rangel et al., 2019), amplia 

compatibilidad con diferentes variedades y buen rendimiento llegando a convertirse en el 

portainjerto más usado en la actualidad. Otros portainjertos que han demostrado cierto 

grado de tolerancia frente a P. cinnamomi y que han encontrado cabida en el mercado 

actual son: 

 ‘Bounty’, seleccionado a partir de un árbol escape en el Institute for Tropical and 

Subtropical Crops de Sudáfrica y recomendado en suelos pobres o marginales, incluyendo 

suelos pesados y propensos al encharcamiento. 

 ‘Velvick’, seleccionado por Dr. Antony Wiley en Australia, con características de la 

raza guatemalteca y también con algunos rasgos de la antillana. 

 Julian’, de la raza antillana, obtenido en las Islas Canarias, España, por la Dra. Luisa 

Gallo-Llobet (Domínguez et al., 2010), con adaptación a climas subtropicales y tropicales. 

La comercialización de ‘Dusa’ alivió en gran parte la presión ejercida por P. cinnamomi 

y logró disminuir las pérdidas provocadas por este patógeno en plantaciones de todo el 

mundo. Esto ha permitido la puesta en marcha de distintos programas de selección de 

portainjertos alrededor de todo el mundo, centrados en otros factores como el tamaño del 

árbol, la tolerancia a la salinidad (inducida por recortes en el riego o uso de aguas salobres) 
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y la resistencia frente a otros patógenos de suelo (podredumbres radiculares) (Pliego-

Alfaro et al., 2020). 

Entre los principales programas de mejora podemos citar los llevados a cabo en EE. 

UU. por la Universidad de California Riverside, centrados en la búsqueda de mayor 

tolerancia a la salinidad y a P. cinnamomi del que se han obtenido los portainjertos ‘Anita’, 

‘Brandon’, ‘Eddie’ y ‘Johnson’ (Barrientos Priego, 2020); en el Volcani Center de Israel, 

con las selecciones ‘VC 51’ y ‘VC 207’ que muestran una buena combinación de 

tolerancia frente salinidad y P. cinnamomi (Ben-Ya’acov et al., 1992); en Sudáfrica, por el 

Merensky Technological Services de Wesfalia Estate frente a P. cinnamomi; en Australia, 

en el Sunshine Horticultural Services frente a P. cinnamomi y antracnosis (Whiley et al., 

2007); en el Nayarit-INIFAP de México, focalizados en la resistencia a la sequía 

(Barrientos-Priego, 2017); en España, por el Instituto Canario de Investigaciones Agrarias 

(Gallo et al., 2003; Álvarez et al., 2018; 2019) frente a P. cinnamomi y por el Instituto 

Andaluz de Investigación y Formación Agraria, Pesquera, Alimentaria y de la Producción 

Ecológica (IFAPA), cuyo objeto de selección es la tolerancia a R. necatrix. (Barceló-

Muñoz et al., 2007). 

Aunque la selección de portainjertos clonales puede ofrecer una solución a los distintos 

problemas en el cultivo del aguacate, al ser una especie leñosa, el desarrollo de los 

programas de mejora hasta la obtención de un genotipo de interés puede durar décadas, por 

lo que es necesario el uso de herramientas que permitan acortar el proceso de selección. En 

este sentido, la reciente publicación del genoma del aguacate (Talavera et al., 2019) ha 

supuesto un importante avance en la aplicación de herramientas moleculares para la 
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identificación de genes y marcadores asociados a la tolerancia a distintos factores 

ambientales, lo que podría agilizar los procesos de selección. 

1.3. Requerimientos del cultivo del aguacate 

1.3.1. Sistema radicular y requerimientos edáficos 

El aguacate es originario de los bosques de Centroamérica, donde encontramos suelos 

Andisoles de origen volcánico, que presentan baja densidad aparente (0,5-0,8 g cm
-3

), alta 

macroporosidad (porcentaje de poros que están con aire cuando el suelo está a capacidad 

de campo), alto contenido de materia orgánica, pH ácido, y clima con una alta pluviometría 

(Anguiano et al., 2003). Este ambiente propició el desarrollo de un sistema radicular poco 

profundo (el 70% se localiza en los primeros 60 cm de suelo), con raíces finas, no 

suberizadas y prácticamente sin pelos radiculares (Lahav y Whiley, 2002). El sistema 

radicular del aguacate presenta en general una baja conductividad hidráulica y es muy 

sensible a la falta de oxígeno requiriendo suelos que presenten un contenido de oxígeno de 

la menos un 15% (Menge y Marais, 2000). Por ello, las raíces del aguacate son muy 

sensibles al encharcamiento, que provoca inhibición de la expansión del sistema radicular, 

la asfixia y finalmente la muerte de las raíces (Reeksting et al., 2014), disminuyendo, por 

lo tanto, la capacidad de la planta para tomar agua y nutrientes. Además, los suelos 

encharcados promueven el crecimiento y dispersión de los patógenos causantes de las 

podredumbres radiculares, principal causa de pérdidas de rendimiento en las explotaciones 

comerciales. Por ello para el cultivo del aguacate se suele recomendar suelos con una 

buena aireación y drenaje, con al menos un metro de profundidad (70 cm para el desarrollo 

del sistema radicular y 30 cm para el drenaje). En cuanto a pH, para un cultivo óptimo del 

aguacate debe encontrarse entre 5.5 y 6.5, sin llegar a exceder 7.5 en climas semiáridos. La 
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tolerancia frente a la salinidad de los diferentes genotipos es dependiente de su origen. En 

general, la raza antillana presenta los mayores grados de tolerancia, mientras que mexicana 

y guatemalteca no toleran valores de conductividad eléctrica (CE) mayores de 1.0 dS m
-1

 

(Cautín, 2020). No obstante, a pesar de estos requerimientos, la existencia de una gran 

variabilidad de portainjertos adaptados a diferentes ambientes hace posible el cultivo del 

aguacate en suelos tan dispares como los suelos arenosos de la costa de Perú o los suelos 

arcillosos de Sudáfrica. 

El crecimiento de las raíces se ve afectado por la temperatura, y se reduce 

significativamente por encima de los 30°C (Lahav y Trochoulias, 1982). La anatomía de la 

raíz, número y tamaño de vasos xilemáticos es variable entre los diferentes genotipos, y 

suele estar ligada a la raza de la que provienen (Fassio et al., 2009). La variabilidad en las 

características de los vasos conductores puede afectar al grado de compatibilidad de la 

unión portainjerto-variedad, provocando discontinuidades en el sistema conductor como ya 

se ha observado en otros frutales (Olmstead et al., 2006; Atkinson et al., 2011), que a su 

vez puede afectar a la conductividad hidráulica de la planta y a sus relaciones hídricas. Así, 

el portainjerto puede determinar que una misma variedad pueda mostrar diferente 

eficiencia en el uso del agua y tolerancia a la sequía (Reyes-Santamaría et al., 2002). 

1.3.2. Requerimientos hídricos 

Las necesidades de riego en el cultivo del aguacate dependen de la pluviometría de cada 

zona productora pero la mayoría de las plantaciones comerciales requieren la aportación de 

agua de riego durante toda la campaña o parte de ella. Esta aportación se suele realizar 

mediante riego localizado, mediante el uso de goteros o micro-aspersores. Se estima que 

los coeficientes de cultivo del aguacate (Kc) están comprendidos entre 0.35 y 0.98, siendo 
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máximos durante el periodo de floración (Meyer, 1990; Arpaia et al 1993; Sánchez-Tienda, 

1999; Gardiazabal et al., 2003). Las dotaciones manejadas en explotaciones en producción 

oscilan entre 4,500 y 15,000 m
3
 ha

-1
 año

-1
 según la zona de cultivo, la variedad cultivada y 

la densidad de plantación (Carr, 2013). 

El consumo de agua de los árboles varía durante el ciclo de cultivo y un aporte 

insuficiente de agua en determinadas fases fenológicas puede provocar una disminución de 

rendimiento. En general, se asume que el periodo de mayor requerimiento hídrico es 

durante la floración y el cuajado, y durante la fase de crecimiento y desarrollo del fruto 

(Allen et al., 1998). La falta de agua durante la floración, momento en el que se incrementa 

sustancialmente la superficie de evapotranspiración del árbol (Whiley et al., 1988), puede 

disminuir el cuajado e incrementar la caída de frutos en los primeros estadíos de desarrollo, 

mientras que, durante el desarrollo y crecimiento del fruto, la falta de agua puede redundar 

en una pérdida de tamaño y calidad interna (Schaffer y Whiley, 2002). 

1.3.3. Requerimientos de temperatura, humedad ambiental y radiación solar 

Si bien los aguacates pueden crecer en un amplio rango térmico, la temperatura es un 

factor determinante en el cultivo del aguacate. La floración, fecundación y cuajado del 

fruto son muy sensibles a la temperatura, requiriendo bajas temperaturas (~7-10 °C) y un 

fotoperiodo corto para iniciar la floración (Salazar-García et al., 1999) y temperaturas de 

20 °C a 25 °C durante el día y 10 °C en la noche para asegurar una buena fecundación y un 

buen cuajado del fruto (Lemus et al., 2005). La sensibilidad al frío varía según la raza y 

cultivar, y también depende del vigor de los árboles, de su edad, y del periodo fenológico. 

De forma general, el aguacate no suele tolerar heladas y temperaturas bajo 0 °C, 
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ocasionando pérdidas en la producción y suponiendo una de las principales limitaciones a 

la hora de ubicar una plantación de aguacates. 

La humedad relativa también influye en las fases de floración y cuajado del fruto, etapas 

en las que se precisa una humedad atmosférica de 70-80 % (Calabrese, 1992). Valores de 

humedad relativa muy altos pueden causar problemas de hongos en las flores y disminuir 

la fecundación al apelmazar el polen y reducir el vuelo de los polinizadores. En 

contrapartida, episodios de vientos cálidos como el terral de la costa subtropical andaluza o 

el siroco de las Islas Canarias, con bajadas extremas del nivel de humedad, pueden 

provocar daños por deshidratación. 

La respuesta del aguacate frente a la luz es característica de las especies subtropicales 

que compiten por la luz bajo el dosel vegetal, y que tienen un rápido crecimiento 

vegetativo en altura para buscar la luz (Cautín, 2020). En cuanto a sus requerimientos 

lumínicos, el aguacate presenta un punto de compensación lumínica (G) relativamente bajo 

(entre 10 y 63 μmol fotones m
-2

·s
-1

 para la variedad ‘Hass’ en campo y en contenedores, 

respectivamente; Schaffer y Whiley, 2002), teniendo tasas de fotosíntesis (A) significativas 

bajo condiciones de sombra (A~ 5.0 μmol CO2 m
-2

·s
-1

 a 250 μmol fotones m
-2

·s
-1

). En 

cuanto al punto de saturación de luz, es dependiente de la variedad y del nivel de 

exposición de las hojas dentro de la copa (hojas de sol y sombra). Se han reportado valores 

de tasas máximas de fotosíntesis (Amax) de hasta ~23 μmol CO2 m
-2

·s
-1

 a 1100 μmol 

fotones m
-2

·s
-1

 en hojas maduras de la variedad ‘Hass’ en campo (Whiley, 1994). 

Para la obtención de una buena producción es importante mantener las condiciones de 

iluminación adecuadas en la copa. La orientación y el nivel de exposición a la luz solar del 

árbol son importantes de cara a la realización de podas de formación y mantenimiento, que 
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buscan conseguir una mejor y uniforme exposición del follaje, manteniendo una adecuada 

renovación de la madera y evitando el exceso de radiación solar, que puede provocar daños 

en los frutos y madera (Cautín, 2020). 

1.3.4. Requerimientos nutricionales 

El cultivo comercial del aguacate requiere un aporte nutricional que cubra las 

necesidades de macronutrientes y micronutrientes del árbol, cuyo papel es muy importante 

para asegurar un buen desarrollo y rendimiento del cultivo. 

El nitrógeno (N) es un elemento esencial para el crecimiento y la producción de los 

árboles de aguacate, pues es constituyente esencial de proteínas y de enzimas, incluida la 

ribulosa 1,5-bifosfato carboxilasa oxigenasa (RubisCO), cuyo papel es crucial en la 

fotosíntesis. La cantidad de N disponible para el árbol influye en su rendimiento y valores 

de concentración en hojas por debajo de 1.8-2 % afectan negativamente a la producción 

(Lahav y Whiley, 2002). 

El fósforo (P) tiene un papel fundamental en la planta por su implicación, entre otros 

procesos, en la fotosíntesis, la respiración y el balance energético (forma parte de ATP y 

ADP). En cultivos de aguacate se suele aplicar por separado o asociado a la aplicación de 

N como fertilizante NPK y es raro encontrar deficiencias excepto si se cultiva sobre un 

suelo muy arenoso. No hay mucha información disponible sobre el efecto del abonado con 

P en el rendimiento del cultivo, pero se estima que mientras no existan deficiencias su 

aplicación tiene un efecto muy pequeño sobre la producción de fruta (Koen y Du Plessis, 

1991). 
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En cuanto al potasio (K), es un elemento importante para mantener un crecimiento 

adecuado de los árboles participando en procesos como la osmorregulación o la apertura de 

las células guarda de los estomas. A pesar de que la planta absorbe grandes cantidades de 

este elemento por su sistema radicular, y que al mismo tiempo se retira una importante 

cantidad de K durante la cosecha, no existen a penas ensayos documentados sobre su 

efecto sobre el rendimiento del cultivo. En general, al igual que en el caso del P, una vez 

cumplidos los requerimientos mínimos de K, el manejo de este nutriente no implica 

ventajas de cara a la producción (Lahav y Whiley, 2002). 

El calcio (Ca) es un nutriente esencial con múltiples funciones en la planta. Se trata de 

un componente importante de la pared y las membranas celulares, participa en los procesos 

metabólicos de absorción de otros nutrientes, en la regulación estomática, etc. En el caso 

del aguacate, es importante asegurar un aporte correcto de Ca durante las primeras etapas 

de fructificación ya que este elemento se acumula en el fruto y bajos niveles afectan al 

rendimiento, el tamaño y la calidad postcosecha (Hofman et al., 2002). 

El magnesio (Mg) juega un rol muy importante en diferentes procesos fisiológicos de 

las plantas como, por ejemplo, en la fosforilación (formación de ATP en los cloroplastos), 

fijación fotosintética del dióxido de carbono (CO2), activación de la enzima RuBisCO, 

síntesis de proteínas, formación de clorofila, recarga del floema, partición y asimilación de 

productos de la fotosíntesis, y foto-oxidación de los tejidos de las hojas (Shaul, 2002). 

Además, en el aguacate el Mg participa en el desarrollo de brotes nuevos, en la floración y 

en el cuajado (Chirinos, 1999). El manejo de la fertilización con Mg no parece tener un 

fuerte impacto en el rendimiento del cultivo y se ha observado que un aumento de 

fertilización con Mg no redunda en un aumento de concentración del nutriente ni en hojas 
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ni en frutos (Kremer-Köhne et al., 1993). En muchas plantaciones, es suficiente con 

incluirlo como compuesto secundario en el abonado de otro nutriente o incluso basta con el 

Mg que lleva la propia agua de riego. 

La absorción y asimilación de azufre (S) se encuentra estrechamente relacionada con el 

N al ser ambos constituyentes de las proteínas. Su deficiencia provoca una reducción en la 

síntesis de proteínas, clorofilas y aminoácidos pudiendo afectar al desarrollo del árbol. No 

existen ensayos del efecto de distintas aplicaciones de S en el rendimiento del cultivo. 

Entre los micronutrientes, destacan por su importancia el hierro (Fe), zinc (Zn) y boro 

(B). El Fe interviene entre otros procesos en la formación de la clorofila y en las reacciones 

de oxidorreducción de la planta mientras que el Zn está involucrado en la síntesis de 

citocromos, el metabolismo de los carbohidratos, el mantenimiento de la integridad de las 

membranas celulares, la síntesis de proteínas, la regulación de la síntesis de auxinas y la 

formación de polen (Hafeez et al., 2013). Por su parte, el B juega un rol importante en la 

división celular y el metabolismo de los carbohidratos (Brown et al., 2008) además de en la 

constitución de los órganos reproductivos donde se acumula teniendo un efecto positivo 

sobre el posterior cuajado del fruto. En suelos calcáreos o con pH muy básico la 

disponibilidad de estos microelementos puede estar limitada por su baja solubilidad a 

pH≥6 generando deficiencias en las plantas. En el aguacate, la falta de Fe se suele poner de 

manifiesto en la clorosis de las hojas. Deficiencias de Zn pueden causar frutos más 

pequeños y redondeados (Crowley y Smith, 1994; Salazar-García et al., 2008), mientras 

que, en el caso del B, cuyos niveles sueles ser bajos en las plantaciones comerciales de 

aguacate, su deficiencia puede tener efectos en el crecimiento vegetativo y provocar 

malformaciones en los frutos (Lahav y Whiley, 2002). Para corregir estos problemas, se 
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puede aplicar Fe en forma de quelato en el suelo, sales de Zn directamente en el área del 

gotero, y B mediante aplicación foliar, que mejora la viabilidad del polen, la fertilización 

del óvulo y el cuajado del fruto (Robbertse et al., 1990; Jaganath y Lovatt, 1995; Dixon et 

al., 2004). 

El abonado generalmente se realiza mediante fertirrigación, ya que el sistema de riego 

localizado permite aplicar los nutrientes justo en la zona de absorción de las raíces. El plan 

de abonado debe tener en cuenta numerosos aspectos como el portainjerto utilizado, la 

edad de los árboles, las propiedades del agua de riego o las características fisicoquímicas 

del suelo (i.e. textura y composición). Los requerimientos nutricionales a lo largo de la 

campaña están fundamentalmente marcados por las etapas fenológicas del aguacate (Tabla 

1.4), siendo especialmente sensibles a las carencias nutricionales los periodos de floración, 

cuajado y desarrollo del fruto, que, como se ha indicado anteriormente, coinciden con la 

brotación vegetativa, aumentando los requerimientos nutricionales del árbol en esos 

periodos. 

 

Nitrógeno (N) 100
Aplicación de mayo a octubre, menos cantidad 

en verano
20 20 10 10 20 20

Fósforo (P) 25 Aplicación en abril-mayo 12.5 12.5

Potasio (K) 140
Aplicación de junio a octubre de manera 

ascendente
10 20 30 40 40

Calcio (Ca) 20 Aplicación de abril a junio 7 6.5 6.5

Magnesio (Mg) 14
Aplicación en otros abonos NPK o con el 

propio contenido en Mg del agua

Azufre (S) Aplicación conjunta con abonos nitrogenados

Hierro (Fe) 20
Aplicación en primavera y otoño, el resto del 

año solo si hay síntomas de clorosis férrica
5 5 5 5

Zinc (Zn) 0.2
Aplicación en junio de 400 gr por árbol de 

sulfato de zinc bajo gotero central
400 gr 

Cobre (Cu) 14 Aplicación foliar preforación 7 7

Boro (B) 25
Aplicación basal durante todo el año y 

aplicación foliar prefloración
5 5 1.5 1.5 1.5 1.5 1.5 1.5 1.5 1.5 1.5 1.5
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Abr May Jun Jul Ago SepNutriente
Requerimiento 

anual (UF)
Pautas de aplicación Ene Feb Mar

Tabla 1.4. Resumen de los requerimientos generales y pauta de aplicación recomendada para el 

cultivo de la variedad ‘Hass’ en el hemisferio norte. Los valores se expresan Unidades de Fertilizante 

(UF, 1 UF= 1 kg) para una hectárea de árboles adultos en producción. 
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1.4. Importancia del cultivo del aguacate 

A pesar de su antigüedad, ha sido en las últimas décadas cuando el aguacate se ha 

convertido en un producto popular y muy demandado a nivel mundial (Figura 1.3). Su 

consumo se ha extendido a más de 60 países, se ha duplicado en EE.UU. en la última 

década y crece un 25% cada año en Europa (WAO, 2019) (Figura 1.3A). 

Esta tendencia de aumento del consumo global del aguacate ha propiciado que, pese a 

que la producción también ha aumentado, el mercado haya absorbido todo el producto y 

los precios se hayan mantenido o incluso hayan subido durante la última década (Figura 
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Figura 1.3. Evolución del consumo de aguacate en USA y UE (A) y evolución 

de la producción mundial de aguacate y su precio (B) y entre 2008 y 2018. 

Fuente: FAOSTAT2018 y WAO2019. 
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1.3B). En cualquier caso, hoy en día el cultivo del aguacate es rentable y genera beneficios 

teniendo aún margen para el crecimiento en Europa y Asia. Prueba de su rentabilidad es 

que actualmente podemos encontrar plantaciones comerciales de aguacate prácticamente 

en cualquier país que cuente con clima tropical, subtropical o mediterráneo (Australia, 

Sudáfrica, Estados Unidos, Asia, Europa…) (Figura 1.4). 

 

A pesar del incremento en el número de países productores de aguacate, México lleva 

años siendo el país del mundo con mayor área destinada al cultivo del aguacate, lo que 

supuso en torno al 34% de la producción mundial de aguacate en 2018 con más de dos 

millones de toneladas. De lejos le siguen países como República Dominicana, Perú, 

Indonesia y Colombia (Figura 1.5). España no se sitúa entre los mayores productores a 

nivel mundial, pero es el principal país productor de Europa con más de 12,000 ha 

cultivadas y una producción cercana 90,000 t en 2018. 

Figura 1.4. Mapa de los principales productores mundiales de aguacate en 2019. Fuente: 

FAOSTAT. 
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El 83% de la superficie cultivada en España se encuentra en Andalucía, en la 

denominada costa subtropical andaluza que agrupa parte de las provincias de Málaga y 

Granada (Tabla 1.5). Se trata de una zona de temperaturas suaves que permite el cultivo de 

varias especies tropicales y subtropicales como aguacate, mango o chirimoya. El aguacate 

cultivado en esta zona es muy apreciado por los principales consumidores europeos 

A

B

29.7

8.7

5.9

5.5

4.8

4.0
3.2

2.1 2.0

1.9 México

Colombia

Perú

Haití

Indonesia

Chile

Kenya

Brasil

Rep. Dominicana

España

32.0

9.2
7.5

7.5

6.4

5.1

3.4
3.2 2.3

1.4
México

Rep. Dominicana

Perú

Colombia

Indonesia

Kenya

Brasil

Haití

Chile

España

32.8

6.6
6.4

5.3

4.6

3.8

3.5
3.4

2.6 2.5

1.9

Porcentaje del área cosechada (A) y la producción (B) mundial de aguacate.

Figura 1.5. Porcentaje del área cosechada (A) y de la 

producción (B) de aguacate frente al total mundial en 2019. 

Fuente: FAOSTAT. 
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(Francia, Reino Unido y Alemania) y gran parte de la producción española se destina a la 

exportación. 

La clave del éxito del aguacate español en Europa radica en que, además de ser un 

producto de gran calidad, tiene un acceso casi inmediato al mercado europeo lo que 

permite el comercio de aguacates en su punto óptimo para el consumo inmediato (conocido 

Total
En 

producción

A Coruña 1 – 3 –

Pontevedra 2 – 3 –

 GALICIA 3 – 6 –

 P. DE ASTURIAS 3 – – –

Tarragona 6 6 36 6 000

 CATALUÑA 6 6 36 6 000

 BALEARES 8 8 54 6 750

Alicante 295 225 2 025 9 000

Castellón 282 87 522 6 000

Valencia 890 196 2 058 10 500

 C. VALENCIANA 1 467 508 4 605 9 065

 R. DE MURCIA 10 6 43 7 100

Almería 6 5 60 11 920

Cádiz 1 264 500 4 252 8 190

Granada 2 720 2 657 27 725 10 435

Huelva 922 520 884 1 700

Málaga 7 449 6 862 48 034 7 000

Sevilla 25 11 132 12 000

 ANDALUCÍA 12 386 10 555 81 087 7 667

Las Palmas 301 271 2 131 7 870

S.C. de Tenerife 1 665 1 436 10 491 7 309

 CANARIAS 1 966 1 707 12 622 7 398

ESPAÑA 15 849 12 790 98 453 7 685

Superficie en 

plantación regular 

(ha)
Producción 

(toneladas)

Rendimiento 

(kg/ha)

Provincias y 

Comunidades 

Autónomas

Tabla 1.5. Cultivo del aguacate en España en el año 2019. Fuente: Ministerio de Agricultura, Pesca y 

Alimentación, España. 
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en inglés como “ready to eat”) lo que garantiza una mejor rotación y venta del producto y 

permite al consumidor comprar la fruta y consumirla de inmediato. Además, desde el 

punto de vista ecológico, presenta una menor huella de carbono y fomenta un consumo 

más local. Todas estas ventajas han posicionado a la costa subtropical andaluza como 

protagonista del mercado europeo del aguacate y ha generado una industria asociada 

(agricultores, cooperativas, transporte…) que crece año tras año y que se ha convertido en 

el motor socioeconómico de esta región de Andalucía. 

A la hora de evaluar el sistema de cultivo del aguacate en cada zona o país es 

importante, además de la producción, considerar el rendimiento. El crecimiento vegetativo 

de los árboles de aguacate suele ser vigoroso, y se estima que en condiciones favorables 

pueden llevar a producir más de 30 t ha
-1

 (Wolstenholme, 1986). Sin embargo, este valor 

teórico rara vez es alcanzado en plantaciones comerciales de aguacate y el rendimiento 

promedio de la mayoría de los países no se acerca a esta cifra. 
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Figura 1.6. Rendimiento de algunos de los países más productores de 

aguacate durante 2019. Fuente: FAOSTAT. 
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En general, los mayores productores mundiales no son aquellos que presentan un mayor 

rendimiento (t ha
-1

). Principalmente destaca República Dominica, con más de 46 t ha
-1

 en 

2018, seguidos de Brasil, Kenia e Israel, que se encuentran en un rango de 14 a 16.5 t ha
-1

, 

superando con creces las 10.6 t ha
-1

 de cultivo que obtienen en México. En esa misma 

campaña, España alcanzó un rendimiento promedio de tan solo 7.4 t ha
-1

 (Figura 1.6). 

Existen múltiples factores que pueden ser responsables de las grandes diferencias de 

rendimiento entre los países productores: 

 Factores agroclimáticos (abióticos) asociados a cada zona como la radiación 

incidente, el rango de temperatura, las precipitaciones, la disponibilidad de agua y 

nutrientes, o el tipo de suelo en el que se cultiva. 

 Factores humanos como el manejo del cultivo, aporte de fertilizantes, el nivel de 

tecnificación de la explotación, densidad de plantación, etc. 

 Factores genéticos como los portainjertos y variedades, cuya elección es 

determinante del rendimiento máximo que pueda alcanzar una explotación. 

 Factores biológicos como la presencia o no de polinizadores, incidencia de plagas y 

enfermedades producidas por bacterias (chancros), viroides (manchado solar del aguacate), 

hongos aéreos (marchitez del laurel, ramas secas) y hongos y oomicetos de suelo 

(podredumbres radiculares) (Pérez-Jiménez, 2008). 

1.5. Principales problemas del cultivo del aguacate 

La importancia relativa de los factores que afectan al crecimiento y desarrollo del 

cultivo y a su producción depende en gran medida de la zona en la que se cultive y sus 
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condiciones asociadas. Sin embargo, existen factores que afectan prácticamente a la 

totalidad de las zonas productoras de aguacate, limitando la producción y llegando a 

comprometer la viabilidad de las explotaciones a corto, medio y largo plazo. Entre estos 

factores, por la amenaza que suponen en plantaciones de todo el mundo, destacan las 

enfermedades causadas por hongos patógenos del suelo, destacando las podredumbres 

radiculares causadas por Phytophthora cinnamomi Rands y Rosellinia necatrix Prill. 

Phytophthora cinnamomi, el agente causal de la podredumbre radicular (PRR), se 

encuentra dentro del top 10 de oomicetos y patógenos de plantas en base a su importancia 

científica y económica (Kamoun et al., 2015) debido a su distribución mundial y a que es 

capaz de infestar a alrededor de 5,000 especies diferentes (Cahill et al., 2008; Jung et al., 

2013). En el caso del aguacate, es la mayor causa de pérdidas económicas estimándose en 

más de 40 millones de dólares las pérdidas anuales solo en las plantaciones de California 

(Ploetz, 2013). P. cinnamomi es un oomiceto hemibiotrofo que presenta fases sexuales y 

asexuales en su ciclo de vida (Zentmyer, 1980) y tiene capacidad de crecer tanto de manera 

saprófita sobre materia orgánica muerta o a modo de parásito infestando las pequeñas 

raíces alimenticias de la planta. Las raíces atacadas se acaban necrosando y se produce una 

pérdida de masa radicular lo que interfiere en la toma de agua y nutrientes por parte de la 

planta resultando en clorosis, caída de hojas y eventualmente muerte de la planta. P. 

cinnamomi tiene capacidad de generar oosporas sexuales, y clamidosporas asexuales 

permitiendo al patógeno sobrevivir durante largos períodos en condiciones adversas y 

dificultando enormemente la erradicación completa de la enfermedad (Jung et al., 2013). 

Los métodos de control de este patógeno pasan por evitar encharcamientos, que aumenta la 

incidencia de la PRR al reprimir mecanismos de defensa que la planta activa frente al 

oomiceto (Reeksting et al., 2014, 2016), usar material de invernadero libre del patógeno, 
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realizar inyecciones periódicas de fosfonato en el tronco de los árboles y, siempre que sea 

posible, usar portainjertos tolerantes. 

En este sentido, como se ha indicado anteriormente, existe una colección de 

portainjertos clonales de aguacate con tolerancia frente a la PRR, algunos de los cuales se 

han comercializado contribuyendo a disminuir su impacto negativo en las nuevas 

plantaciones. En la última década, el estudio de las bases moleculares de la tolerancia a P. 

cinnamomi ha permitido la identificación e incorporación de marcadores a los programas 

de mejora frente a la PRR, lo que ha supuesto un gran impulso para agilizar la selección de 

genotipos. Así, en estudios realizados en el portainjerto tolerante ‘Dusa’, se han 

identificado varios genes relevantes en la interacción aguacate / P. cinnamomi (i.e. LRR 

resistance protein-like gene, PR-10, thaumatin, phenylalanine ammonia-lyase y 

lipoxygenase) asociados a mecanismos de defensa de la planta, detoxificación de especies 

reactivas de oxígeno y activación de rutas como la del ácido salicílico (Mahomed y van 

den Berg, 2011; Engelbrecht y van den Berg, 2013). El análisis transcriptómico de la 

respuesta de ‘Dusa’ frente P. cinnamomi permitió esclarecer los mecanismos de defensa 

que tienen lugar en la planta, activándose, en primer lugar, las rutas de defensa asociadas 

ácido salicílico (SA) que disminuyen gradualmente dando paso a la inducción de rutas 

asociadas al ácido jasmónico (JA) (van den Berg et al., 2018a). 

Otra enfermedad con un efecto significativo en el rendimiento de las plantaciones de 

aguacate es la podredumbre blanca radicular (PBR) causada por Rosellinia necatrix 

(Freeman et al., 1992; Pliego et al., 2012), un ascomiceto perteneciente al orden de los 

Xylariales. R. necatrix está presenten en las zonas templadas y tropicales de todo el mundo 

y afecta a más de 350 especies de plantas (https://nt.ars-grin.gov/fungaldatabases/, USDA), 

https://nt.ars-grin.gov/fungaldatabases/
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tanto leñosas como herbáceas, incluyendo cultivos de gran interés económico como la vid, 

olivos, almendras, manzanas, peras, cítricos, café, patatas, fresas, mangos o aguacates. En 

el caso del aguacate, representa un factor limitante del cultivo en Israel y España, donde se 

considera el principal patógeno causante de pérdidas (López-Herrera et al., 1998; López-

Herrera y Zea-Bonilla, 2007; Pliego et al., 2012). Además, en los últimos años la PBR está 

considerada como una enfermedad emergente en importantes países productores de 

aguacate como Sudáfrica (van den Berg et al., 2018b), México y Australia. Además de en 

aguacate, en España se ha reportado la incidencia de R. necatrix en Cyperus esculentus 

(chufa) (García-Jiménez et al., 1998), Gleditsia triacanthos (acacia) (Petrini, 2013), 

Mangifera indica (mango) (Arjona-Girona et al., 2018) y en especies del género Quercus 

(Petrini, 2013). 

El ciclo de vida de R. necatrix presenta una fase asexual, con la producción de 

clamidosporas y conidiosporas, y una fase sexual, con ascosporas como estructura 

reproductora (Pérez-Jiménez et al., 2003). El papel de estos tres tipos de espora en la 

supervivencia y dispersión del patógeno no está del todo claro, y parece ser que difiere 

entre países (Pliego et al., 2012). En España, se cree que la principal forma de dispersión 

del hongo es a partir del contacto entre raíces de hospedadores próximos (Delatour y 

Guillaumin, 1985). El crecimiento del micelio de R. necatrix en el suelo se ve influido por 

la temperatura, la concentración de oxígeno, el pH, la cantidad de materia orgánica y la 

composición de la microflora. Su temperatura óptima de crecimiento es de 22-24ºC, y éste 

no se inhibe a pH altos, prefiere suelos con un contenido de humedad cercano a la 

capacidad de campo, poco aireados y con abundante materia orgánica (Pliego et al., 2012). 

Cuando el micelio entra en contacto con la raíz de un hospedador, prolifera en su superficie 

creando una cubierta blanca algodonosa, que le da nombre a la podredumbre, y formando 
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agregados miceliales. Posteriormente las hifas penetran en la raíz a través de orificios 

naturales como las lenticelas, por heridas o directamente formando esclerocios de 

penetración. Una vez logran penetrar, las hifas invaden el xilema primario y secundario de 

la planta (Pliego et al., 2009). Actualmente se desconocen algunos de los mecanismos 

moleculares que subyacen a la interacción del hongo con la planta, pero estudios 

transcriptómicos recientes han puesto de manifiesto la importancia de genes fúngicos 

relacionados con la producción de toxinas fúngicas, desintoxicación y transporte de 

compuestos tóxicos, biosíntesis de hormonas, silenciamiento de genes y degradación de la 

pared celular vegetal (Zumaquero et al., 2019). 

Los árboles infectados por R. necatrix pueden mostrar síntomas tanto en la parte 

radicular como en la parte aérea, debidos por una parte a la pérdida de raíces, que merma la 

capacidad de la planta para absorber agua y nutrientes, y por otra, a la liberación de toxinas 

dentro del sistema vascular de la planta. Sin embargo, los árboles infectados no siempre 

muestran síntomas aéreos lo cual dificulta enormemente el diagnóstico de la enfermedad. 

En caso de aparecer, estos síntomas pueden tener una evolución rápida o lenta. En el 

primer caso, se observa un decaimiento del árbol, cuyas hojas se ponen lacias, amarillean y 

finalmente se marchitan provocándose la muerte del árbol en cuestión de días. En el 

segundo caso, el proceso puede durar años, observándose un menor crecimiento del árbol, 

escaso follaje, marchitamiento de las hojas, clorosis y finalmente la muerte (Pliego et al., 

2012). La forma en la que avancen los síntomas en los árboles de una plantación tiene una 

gran influencia en la incidencia de la enfermedad pues, si bien en ambos casos los árboles 

acaban por morir, mientras más tiempo permanezca el árbol infectado y no identificado 

como afectado por la PBR, más se puede propagar el hongo a los árboles sanos 

circundantes. 
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Al problema de la identificación de los árboles afectados por la PBR se le suma el 

hecho de que el hongo es capaz de sobrevivir en el suelo en una etapa de latencia durante 

muchos años e infectar nuevas plantas solo cuando las condiciones ambientales son 

favorables (López-Herrera, 2000). Esto provoca que el control de la enfermedad, una vez 

el hongo se ha establecido en una zona, sea muy complejo, y que los métodos de control, 

como la eliminación de las plantas enfermas, la solarización o el uso de productos 

químicos, no sean completamente efectivos. Por lo tanto, la obtención de portainjertos 

tolerantes, al igual que para P. cinnamomi, parece el camino más prometedor para luchar 

contra la PBR. En este sentido, en el Instituto Andaluz de Investigación y Formación 

Agraria, Pesquera, Alimentaria y de la Producción Ecológica (IFAPA) puso en marcha en 

1995, un programa de selección de portainjertos tolerantes a la PRB que continua hasta la 

actualidad. Este programa ha logrado una selección de portainjertos prometedores 

(Barceló-Muñoz et al., 2007) y se están realizando estudios moleculares de la interacción 

R. necatrix / aguacate para poder incorporar el uso de herramientas moleculares el proceso 

de selección. Así, se han identificado varios genes asociados a la tolerancia frente a R. 

necatrix mediante la comparación de los cambios de expresión inducidos en portainjertos 

tolerantes y susceptibles. Se ha observado que la respuesta del portainjerto tolerante parece 

estar basada en la inducción de inhibidores de proteasa y de reguladores negativos, genes 

relacionados con la tolerancia a la sal y al estrés osmótico (aspartic peptidase domain-

containing proteins y gdsl esterase lipase proteins) e inhibidores de proteasas (glu 

protease, trypsin inhibitor y endopeptidase inhibitor) (Zumaquero et al., 2018). A pesar de 

los resultados prometedores del programa de selección de portainjertos frente a la PBR, 

hasta lo obtención y comercialización de un genotipo tolerante es necesario encontrar 

métodos que nos permitan minimizar la incidencia de la enfermedad y atenuar su 
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propagación en plantaciones en producción e infestadas con el fin de mantener la 

rentabilidad del cultivo. En este sentido, los métodos de control biológico como el uso 

Trichoderma spp. (Ruano-Rosa et al., 2014; Ruano-Rosa et al., 2018), se plantean como 

una alternativa frente a los tratamientos físicos o químicos. Sin embargo, son necesarias 

nuevas herramientas de control integrado que permitan abordar la problemática desde una 

perspectiva ecológica y sostenible. 

1.6. Déficit hídrico como método potencial de control de hongos patógenos 

Un factor determinante de la propagación y dispersión de las podredumbres radiculares 

es el contenido de agua del suelo, dadas las preferencias de los hongos causantes de las 

mismas por suelos encharcados o cercanos a su capacidad de campo (Reeksting et al., 

2016). En este sentido, el manejo del riego es de vital importancia para lograr un equilibrio 

entre satisfacer las necesidades hídricas de la planta y al mismo tiempo mantener un nivel 

de humedad del suelo que disminuya la carga de hongos patógenos del suelo (Rosellinia y 

Phytophthora) y, de ese modo, minimizar su dispersión en plantaciones infestadas (i.e. 

menor humedad del suelo, menor dispersión de zoosporas, menor contacto entre raíces de 

distintos árboles). Para conseguirlo, es necesario establecer un compromiso entre disminuir 

el nivel de propagación/incidencia de la enfermedad y el posible perjuicio en la producción 

por déficit hídrico y/o por salinidad del suelo (incremento de la concentración de sales por 

falta de lavado) (Figura 1.7). 
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Figura 1.7. Representación esquemática de las posibles interacciones entre manejo del riego y hongos 

patógenos del suelo 

Por ello, el uso de estrategias de riego deficitario en el cultivo del aguacate podría 

representar un método alternativo y viable para el control de la enfermedad en plantaciones 

actuales (cuyos árboles están sobre portainjertos susceptibles a R. necatrix), que además 

contribuiría a la sostenibilidad del cultivo ante la creciente escasez del agua a la que se ven 

sujetas muchas regiones productoras del mundo como Israel, California o España 

(Martínez-Ferri et al., 2013). 

En este ámbito, para poder poner en marcha cualquier estrategia de riego deficitario, se 

requiere conocer la variación de los requerimientos hídricos del aguacate a lo largo del 

ciclo de cultivo, así como su respuesta frente diferentes niveles de déficit hídrico. En 

estudios realizados en las zonas productoras de Chile e Israel, el uso de dotaciones de riego 

por debajo de las necesidades estimadas de los árboles (~25-77% ET0) implicaron una 

disminución de la producción (~30 al 80% según el ensayo) y/o del calibre de los frutos 

(Kiggundu et al., 2012; Silber et al., 2012; Holzapfel et al., 2017). No obstante, numerosos 
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factores como el tipo de suelo, el manejo del riego, el rango de temperaturas y la cuantía y 

distribución de las precipitaciones determinan qué nivel de recorte hídrico representa un 

riego deficitario (RD) para los árboles, a partir del cual se puede producir una pérdida de 

rendimiento. Además de la severidad del recorte, el momento y duración del mismo según 

la estrategia de riego deficitario empleada (i.e. riego deficitario controlado, RDC; riego 

deficitario sostenido, RDS) juegan un papel crucial en la respuesta productiva de los 

árboles de aguacate frente a recortes de agua. 

Así, se ha observado que un recorte del 25% de las necesidades estimadas durante toda 

la campaña afecta menos al rendimiento del cultivo (~32-36% reducción producción) que 

aplicar un RDC similar durante el verano, cuando se produce el periodo principal de 

crecimiento del fruto (Silber et al., 2019). Otras estrategias de RD como el PRD (secado 

parcial del sistema radicular), no parecen ser más ventajosas para el árbol que un riego 

deficitario aplicado en la totalidad del sistema radicular del árbol (Neuhaus et al., 2007; 

2009), si bien podría implicar una limitación del crecimiento radicular y el contacto entre 

raíces de árboles contiguos, con el consiguiente efecto en la dispersión de hongos 

patógenos del suelo. 

En cualquier caso, para manejar el RD, es importante conocer los umbrales de 

tolerancia de los árboles de aguacate frente a diferentes niveles de estrés hídrico 

(desecación del suelo), así como los mecanismos fisiológicos implicados en la respuesta, y 

en su capacidad de recuperación frente al mismo (Carr 2013). 

La respuesta fisiológica de las plantas frente al estrés hídrico ha sido ampliamente 

estudiada en otras especies, incluyendo leñosas (Kreps et al., 2002; Seki et al., 2002; 

Huang et al., 2008; Ye et al., 2018; Zhang et al., 2018; Gonçalves et al., 2019) y, pese a 
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que se han descrito mecanismos de acción comunes, la respuesta de la planta es 

dependiente de distintos factores como el genotipo, su estado de desarrollo en el momento 

del estrés, la duración (rápida o gradual) y la intensidad (severa o leve) del mismo (Bartels 

y Sunkar, 2005; Smit y Singels, 2006; da Graça et al., 2010; Inman-Bamber et al., 2012). 

De forma general, en la respuesta a estrés hídrico implica respuestas a corto y medio plazo 

para promover la aclimatación frente al estrés, como la modulación de la apertura 

estomática y la consecuente limitación de la fotosíntesis (Du et al., 1996; Inman-Bamber y 

Smith, 2005; Silva et al., 2007; Endres et al., 2010; da Graça et al., 2010; da Silva et al., 

2012; Basnayake et al., 2015), la acumulación de solutos para el ajuste del potencial 

osmótico y mantenimiento de la turgencia de los tejidos (Hu y Schmidhalter, 1998), la 

síntesis de proteínas y modificaciones a nivel morfo-anatómico (i.e. grosor y densidad de 

hoja LMA, pilosidad, …); y respuestas a largo plazo que pueden implicar una adaptación a 

condiciones de déficit hídrico, en la que se modifican los patrones de distribución de la 

biomasa entre la raíz y la parte aérea para facilitar la absorción de agua (Inman-Bamber y 

Smith, 2005; Smit y Singels, 2006). 

La puesta en marcha de estos mecanismos de aclimatación o adaptación al estrés 

conlleva una modificación de los patrones de expresión génica de la planta. Diversos 

estudios transcriptómicos han permitido identificar cientos de genes y rutas metabólicas 

claves en la respuesta común de las plantas frente a la falta de agua (Shaar-Moshe et al., 

2015). Entre los genes descritos en otras especies cuya expresión se ve modulada por el 

estrés hídrico, destacan genes de chaperonas para estabilizar las proteínas celulares, genes 

relacionados con mecanismos de detoxificación de especies reactivas de oxígeno (ROS), 

genes responsables de la acumulación de sustancias con propiedades osmoprotectoras para 

prevenir el choque osmótico de las células y genes encargados de modificar las 
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propiedades de las paredes celulares (Muthusamy et al., 2016; Ye et al., 2018; Xu y 

Bingru, 2018; Bhaskarla et al., 2020). 

A los mecanismos comúnmente asociados a la respuesta frente a estrés hídrico, estudios 

recientes han sumado genes tradicionalmente asociados al estrés biótico como las 

pathogenesis related protein (PR), que se ha demostrado que juegan un papel importante 

frente al estrés hídrico (Fountain et al., 2010; Hanafy et al., 2013; Rustagi et al., 2015), 

indicando un posible solapamiento entre las respuestas de la planta a estreses de diferente 

naturaleza. No en vano, en condiciones naturales las plantas a menudo están expuestas a 

múltiples estreses que ocurren simultáneamente o en diferentes etapas de desarrollo, 

estreses que además interaccionan entre ellos aumentando o disminuyendo su incidencia 

sobre la planta (Suzuki et al., 2014). 

Así, los mecanismos de respuesta que se ponen en marcha cuando la planta detecta un 

estímulo estresante pasan por la modulación de la expresión de hormonas vegetales como 

el ácido salicílico (SA), el ácido abscísico (ABA), el ácido jasmónico (JA) o el etileno 

(ET). Estas hormonas establecen una compleja red de acciones sinérgicas y antagonistas, 

mediada por elementos reguladores como las especies reactivas de oxígeno (ROS) (Fujita 

et al., 2006; Fichman y Mittler, 2020), desencadenando cascadas de señalización que 

activan determinados factores de transcripción que, en última instancia, promueven la 

inducción o represión de grupos de genes dependiendo del tipo de estrés al que se enfrente 

la planta (Figura 1.8). 
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Figura 1.8: Esquematización de la integración de las cascadas de señalización frente a estrés abiótico y 

biótico. ROS: especies reactivas de oxígeno, ABA: ácido abscísico, SA: ácido salicílico, JA: ácido 

jasmónico, ET: etileno. Adaptado de Ali et al., 2018. 

En este sentido, el estrés hídrico y la PBR, pese a ser de diferente naturaleza, presentan 

una serie de puntos en común. A nivel fisiológico, el sistema radicular es en ambos casos 

el punto de la planta que primero entra en contacto con el elemento estresante (falta de 

agua, ataque del hongo patógeno). Además, la falta de agua y nutrientes que sufre la planta 

por estrés hídrico son, hasta cierto punto, similares a los efectos que padece por la necrosis 

de raíces y obstrucción de vasos que puede causar el hongo patógeno. A nivel molecular, la 

sequía se caracteriza por inducir la síntesis de hormonas como ABA y JA, así como un 

aumento de ROS. Por su parte, R. necatrix activa la ruta de los patógenos necrotrofos con 

inducción, entre otros mecanismos, de la cascada de señalización dependiente de JA (Ali et 
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al., 2018). Estudios recientes ponen de relevancia el papel del JA no solo en la respuesta al 

estrés abiótico (Ali y Baek, 2020; Yang et al., 2020) sino como un componente central de 

la red de interacción hormonal que agrupa las respuestas a estreses bióticos y abióticos 

(Yang et al., 2019). 

Esta confluencia entre los mecanismos de acción desencadenados en la planta como 

respuesta a la sequía y a la PBR, junto con la estrecha relación entre la humedad del suelo 

y la dispersión de los hongos, plantean la posibilidad de la utilización del estrés hídrico 

como un método para controlar la propagación de las podredumbres radiculares en el 

aguacate, a la falta de portainjertos comerciales tolerantes frente a R. necatrix. Por ello, el 

estudio comparativo de la respuesta del aguacate a nivel fisiológico y genético frente a 

ambos tipos de estrés resulta de gran interés. 

En este sentido, el manejo del estrés hídrico en el aguacate no solo podría ayudar a 

controlar la propagación de las podredumbres radiculares, sino que podría inducir una 

respuesta en la planta que puede ser efectiva para hacer frente a otros estreses bióticos (i.e. 

ataque de patógenos) que pudieran sobrevenir. 

1.7. Priming con estrés hídrico como método de inducción de tolerancia a R. necatrix 

Considerando lo anterior, estudios previos han demostrado que la exposición de las 

plantas a un factor inductor de estrés las permite volverse más tolerantes frente a futuros 

eventos de estrés (Bruce et al., 2007). Es decir, las plantas pueden ser ‘preparadas’ (en 

inglés ‘priming’) para defenderse de posibles estreses futuros. Esto permitiría que 

genotipos a priori susceptibles frente a un determinado tipo de estrés logren una mayor 

resistencia o tolerancia al mismo gracias a la pre-exposición a un estímulo que puede ser 

tanto biótico (ataque de patógenos, organismos beneficiosos colonizadores de la raíz; 
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Conrath et al., 2006; Conrath, 2011) como abiótico (estrés hídrico, compuestos químicos; 

Molassiotis et al., 2010; Wang et al. 2014). De este modo, el primer evento de estrés 

modularía la expresión genética de la planta y provocaría la activación de mecanismos de 

defensa de forma transitoria o permanente, adquiriendo así un estado de pre-defensa o una 

resistencia inducida, respectivamente, lo que les permitiría responder más rápido y de 

forma más eficaz cuando se ven sometidas de nuevo a estrés. 

Existen numerosos estudios que avalan el priming como mecanismo de inducción de 

tolerancia en distintas especies de plantas (para revisión ver Tugizimana et al., 2018 y 

Schwachtje et al., 2019), utilizando, entre otros estímulos, la desecación controlada (Wang 

et al., 2014; Vincent et al., 2018). De hecho, Barradas y colaboradores demostraron que el 

priming con estrés hídrico en eucalipto puede inducir un aumento de resistencia frente al 

hongo patógeno Neofusicoccum eucalyptorum (Barradas et al., 2018). Bajo estas premisas, 

la estrategia de priming podría ser utilizada en el caso del aguacate como una herramienta 

medioambientalmente sostenible con la que reducir el impacto de la PBR causada por R. 

necatrix en plantaciones en producción. Esta respuesta de priming podría inducirse de 

forma inocua mediante la imposición de un cierto grado de estrés hídrico que, como se ha 

mencionado, ayudaría colateralmente a controlar la propia dispersión del patógeno y 

supondría además un ahorro de agua. 
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1.8. Objetivos 

El objetivo general de la presente tesis doctoral es abordar desde una perspectiva 

medioambientalmente sostenible el manejo del estrés hídrico en aguacate como método 

potencial de control de la PBR y su influencia en la productividad del cultivo. 

Los objetivos particulares de esta tesis doctoral se pueden desglosar en: 

1. Determinar los requerimientos del cultivo en la costa subtropical andaluza y la 

productividad del agua mediante la evaluación del efecto de distintas dotaciones de 

riego sobre el rendimiento y la calidad del fruto de aguacate en plantaciones en 

producción (Capítulo II). 

2. Determinar los umbrales de tolerancia a estrés hídrico mediante la caracterización de la 

respuesta fisiológica y las modificaciones en la expresión génica del aguacate frente a 

diferentes niveles de desecación y evaluar su capacidad de recuperación (Capítulo III). 

3. Determinar la idoneidad y efectividad de la inducción de mecanismos de defensa 

mediante ‘priming’ con estrés hídrico en portainjertos de aguacate susceptibles frente a 

R. necatrix (Capítulo IV). 
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Abstract  

The subtropical Mediterranean climate of southeastern Andalusian coast allows Spain to 

be the largest European producer of subtropical fruit, with the avocado as the main 

representative. In this region, precipitations are scarce and erratic and limit water 

availability for irrigation. Under this climatic uncertainty, appropriate water use is required 

for assuring crop environmental sustainability and increasing water productivity (WP) of 

avocado orchards. For this purpose, it is necessary to evaluate if current water endowments 

in the region match crop water requirements and to what extent water use can be improved. 

In this study, water productivity was assessed in a mature avocado (cv. ‘Hass’) orchard 

along six consecutive seasons. The physiological and agronomical responses of avocado 

trees to five water treatments (T1-T5) were also evaluated during two consecutive seasons. 

Water amounts supplied by irrigation were compared with FAO’s estimations. For the six 

seasons, averaged FAO irrigation needs were 7916±395 m
3
 ha

-1
 season

-1
 but averaged 

water supplied was 6503±328 m
3
 ha

-1
 season

-1
 (~18% below FAO’s) with yields 11±2 t ha

-

1
, meaning a WP of 1.7 kg m

-3
. FAO’s recommendations matched T2 and irrigation over or 

below T2 affected avocado yield, fruit quality (i.e. size) and WP. Water supplies 15% 

above FAO’s (T3) did not involve better yields but decreased WP. Conventional irrigation 

for mature orchards (T1) was ~20% lower than FAO’s and entailed yield decreases (~16 

%) but similar fruit sizes and WP. Water supplies 40% and 60% below FAO’s (T4 and T5, 

respectively) caused significant water stress and decreased yields and fruit quality of 

avocado trees but increased WP. These effects were more noticeable during the productive 

season, in which T5 trees showed weakening symptoms and marked fruit drop. Results are 

discussed in the context of viability of avocado cropping in the Mediterranean region under 

low water resource scenarios.  
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Abstract 

Avocado consumption is increasing year by year, and its cultivation has spread to many 

countries with low water availability, which threatens the sustainability and profitability of 

avocado orchards. However, to date, there is not much information on the behavior of 

commercial avocado rootstocks against drought. The aim of this research was to evaluate 

the physiological and molecular responses of ‘Dusa’ avocado rootstock to different levels 

of water stress. Plants were deficit irrigated until soil water content reached 50% (mild-

WS) and 25% (severe-WS) of field capacity. Leaf water potential (w), net CO2 

assimilation rates (AN), transpiration rate (E), stomatal conductance (gs), and plant 

transpiration rates significantly decreased under both WS treatments, reaching significantly 

lower values in severe-WS plants. After rewatering, mild- and severe-WS plants showed a 

fast recovery in most physiological parameters measured. To analyze root response to 

different levels of drought stress, a cDNA avocado stress microarray was carried out. 

Plants showed a wide transcriptome response linked to the higher degree of water stress, 

and functional enrichment of differentially expressed genes (DEGs) revealed abundance of 

common sequences associated with water stress, as well as specific categories for mild-WS 

and severe-WS. DEGs previously linked to drought tolerance showed overexpression 

under both water stress levels, i.e., several transcription factors, genes related to abscisic 

acid (ABA) response, redox homeostasis, osmoprotection, and cell-wall organization. 

Taken altogether, physiological and molecular data highlight the good performance of 

‘Dusa’ rootstock under low-water-availability conditions, although further water stress 

experiments must be carried out under field conditions. 
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Abstract 

White root rot (WRR) disease caused by Rosellinia necatrix is one of the most 

important threats affecting avocado orchards in temperate regions. The eradication of 

WRR is a difficult task and environmentally friendly control methods are needed to lessen 

its impact. Priming plants with a stressor (biotic or abiotic) can be a strategy to enhance 

plant defense/tolerance against future stress episodes but, despite the known underlying 

common mechanisms, few studies use abiotic-priming for improving tolerance to 

forthcoming biotic-stress and vice versa (‘cross-factor priming’). To assess whether cross-

factor priming can be a potential method for enhancing avocado tolerance to WRR disease, 

‘Dusa’ avocado rootstocks, susceptible to R. necatrix, were subjected to two levels of 

water stress (mild-WS and severe-WS) and, after drought-recovery, inoculated with R. 

necatrix. Physiological response and expression of plant defense related genes after 

drought-priming as well as the disease progression were evaluated. Water-stressed avocado 

plants showed lower water potential and stomatal limitations of photosynthesis compared 

to control plants. In addition, NPQ and qN values increased, indicating the activation of 

energy dissipating mechanisms closely related to the relief of oxidative stress. This 

response was proportional to the severity of the water stress and was accompanied by the 

deregulation of pathogen defense-related genes in the roots. After re-watering, leaf 

photosynthesis and plant water status recovered rapidly in both treatments, but roots of 

mild-WS primed plants showed a higher number of overexpressed genes related with plant 

defense than severe-WS primed plants. Disease progression after inoculating primed plants 

with R. necatrix was significantly delayed in mild-WS primed plants. These findings 

demonstrate that mild-WS can induce a primed state in the WRR susceptible avocado 

rootstock ‘Dusa’ and reveal that ‘cross-factor priming’ with water stress (abiotic stressor) 

is effective for increasing avocado tolerance against R. necatrix (biotic stressor), 
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underpinning that plant responses against biotic and abiotic stress rely on common 

mechanisms. Potential applications of these results may involve an enhancement of WRR 

tolerance of current avocado groves and optimization of water use via low frequency 

deficit irrigation strategies. 

 



 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Resumen de los resultados 



 Resumen de los resultados 

 

62 
 

Los principales resultados obtenidos en esta tesis doctoral se exponen de acuerdo con 

los objetivos planteados en la misma. 

En relación con el Objetivo I, se observó que la dotación promedio estimada mediante 

la metodología de la FAO (ETo x Kc) para el cultivo del aguacate en la costa subtropical 

andaluza (~7500 m
3
 ha

-1
 campaña

-1
) está muy por encima de la dotación legalmente 

establecida por hectárea de cultivo subtropical. Sin embargo, esta dotación fue la que 

presentó mejores resultados en cuanto a producción y calidad de la fruta. Una dotación por 

encima de la misma (~15% más, T3) implicó una disminución de productividad del agua, 

mientras que una dotación por debajo (~20% menos, lo que equivaldría al riego 

convencional de la zona) conllevó una disminución de la producción (~16%) manteniendo 

los calibres de la fruta. Reducciones mayores en el riego aplicado (40% y 60% por debajo 

de la FAO, T4 y T5, respectivamente) provocaron estrés hídrico en los árboles, así como 

una disminución de producción y calidad de la fruta. No obstante, las dotaciones más bajas 

presentaron una mayor productividad del agua, y aunque sufrieron una merma en los 

calibres de mayor tamaño, podrían suponer una vía de desarrollo que permita mantener la 

rentabilidad del cultivo en escenarios de baja disponibilidad de agua de riego. 

En cuanto al Objetivo II, los diferentes niveles de estrés hídrico a los que fueron 

sometidas las plantas de aguacate ‘Dusa’ (moderado y severo, ~50% y ~25% de la 

capacidad de campo de las macetas, respectivamente) ocasionaron una serie de cambios 

fisiológicos tanto a nivel de hoja, con disminuciones significativas del potencial hídrico 

(w), tasa de asimilación de CO2 (AN) y conductancia estomático (gs), como a nivel de 

planta, con modificaciones de la ratio raíz/parte aérea y disminuciones de la transpiración y 

la conductividad hidráulica (Kh). La mayoría de estos cambios fueron proporcionales al 

nivel de estrés establecido, de modo que las mayores alteraciones de los parámetros 



 Resumen de los resultados 

63 

 

fisiológicos medidos tuvieron lugar en el nivel de estrés hídrico más severo. Una vez 

restaurado el riego, la mayoría de estos parámetros revirtieron en menos de cuatro días a su 

estado original sugiriendo que el portainjerto ‘Dusa’ tiene una buena capacidad para hacer 

frente a la falta de agua. A nivel molecular, con más genes reprimidos que inducidos en 

ambos niveles de estrés, se observó una mayor desregulación génica en el estrés más 

severo. El análisis de enriquecimiento funcional reveló abundancia de secuencias comunes 

a ambos niveles de estrés asociadas con la respuesta de las plantas frente al estrés hídrico, 

así como categorías específicas para estrés moderado (ácido abscísico (ABA), inhibidores 

de endopeptidasas) y severo (transporte de agua, unión a calmodulina). En ambos niveles 

de estrés se observó la sobreexpresión de genes vinculados con la tolerancia frente a 

sequía. Entre estos genes, destacaron diversos factores de transcripción (NAC, MYB, 

WRKY), genes relacionados con la inducción temprana de ABA y genes que codifican 

enzimas involucradas en mecanismos de detoxificación, reorganización de la pared celular 

y acumulación de sustancias osmoprotectoras. Hay que destacar que algunos de estos 

genes, tales como los que codifican a inhibidores de proteasas, se han relacionado también 

con la respuesta de defensa frente a estreses bióticos, subrayando la existencia de 

mecanismos comunes de respuesta frente ambos tipos de estres. El análisis conjunto de la 

respuesta fisiológica y las modificaciones en la expresión génica inducidas por el estrés 

hídrico permite sugerir que ‘Dusa’ posee cierto grado de tolerancia a las condiciones de 

baja disponibilidad de agua, si bien se deben realizar más experimentos bajo condiciones 

de campo. 

En el Objetivo III se abordó el uso del “priming” con estrés hídrico como estrategia 

potencial para disminuir la incidencia de la podredumbre blanca radicular (PBR) en 

plantaciones establecidas. Para ello, las plantas ‘Dusa’ se sometieron a dos niveles de 
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estrés hídrico similares a los del objetivo anterior, obteniéndose de nuevo una respuesta 

proporcional al nivel de estrés aplicado, que consistió en una disminución del potencial 

hídrico de la hoja (w), mayor cierre estomático (gs), disminución de la tasa de asimilación 

de CO2 (AN) y activación de mecanismos de disipación de energía relativos al estrés 

oxidativo (NPQ). Estos cambios a nivel fisiológico fueron acompañados por cambios a 

nivel molecular en el patrón de expresión de genes relacionados con la defensa frente a 

patógenos en las raíces de la planta. La reposición del riego revirtió los cambios a nivel 

fisiológico en cuestión de días y en ambos niveles de estrés, excepto los mecanismos de 

disipación de energía (NPQ y qN) que permanecieron activos con valores por encima del 

grupo control una vez finalizado el estrés hídrico. Las plantas recuperadas del estrés 

moderado mostraron una mayor sobreexpresión de genes relacionados con la activación de 

mecanismos de defensa (NPR1, PR4, PR5, NAC). Tras la inoculación con el hongo R. 

necatrix, las plantas recuperadas del estrés moderado mostraron un retraso, 

estadísticamente significativo, en la progresión de la enfermedad en comparación con el 

resto de los tratamientos (control y estrés severo). Estos resultados abren la puerta al uso de 

eventos puntuales de estrés moderado o estrategias de riego deficitario como mecanismo 

para incrementar la tolerancia de los árboles de aguacate frente a la PBR y como método 

de control de la dispersión de la enfermedad, además de la posible mejora en la eficiencia 

del uso del agua. 
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El aumento de población mundial, acompañado del crecimiento de la desertificación 

como consecuencia del cambio climático han convertido al agua en el principal recurso 

limitante en la agricultura mundial. La escasez de recursos hídricos ha posicionado el uso 

eficiente del agua de riego como un pilar básico de los programas de sostenibilidad de la 

mayoría de los países. En este escenario, la costa subtropical andaluza, pese a tener un 

microclima que permite el cultivo de frutales como el mango, la chirimoya o el aguacate, 

es zona especialmente castigada por la escasez de agua (~450 mm de precipitación media 

en los últimos tres años según la Estación Agroclimática de Vélez-Málaga, situada en el 

corazón de la Axarquía). Esto ha provocado que, en los últimos años, la dotación oficial 

asignada por hectárea de cultivo subtropical haya descendido hasta valores cercanos a los 

2000 m
3
 ha

-1
 año

-1
. A corto plazo, no parece que estas dotaciones vayan a aumentar, y las 

soluciones que se plantean al problema de la escasez hídrica (trasvases, nuevas 

canalizaciones, aguas regeneradas…) aún necesitan tomar forma para constituir una 

verdadera solución para el grueso de los agricultores de la zona. En este contexto, cobra 

especial valor la determinación de dotaciones que, si bien no garantizan alcanzar el 

rendimiento máximo, permiten mantener un cultivo de aguacate rentable y sostenible 

(Capítulo II). Los resultados obtenidos en la presente tesis doctoral demuestran que existe 

un rango de reducción de los requerimientos hídricos teóricos del cultivo, dentro del cual 

podemos mantener una plantación sin que sufra las consecuencias del estrés por falta de 

agua (o con episodios puntuales de estrés durante la época de mayor demanda evaporativa) 

y con una productividad del agua cercana a 3 kg m
-3

. Si bien estas dotaciones por debajo 

del requerimiento teórico provocan una disminución del calibre de la fruta, lo que puede 

suponer un perjuicio para el agricultor, se mantiene una producción no muy alejada de los 

tratamientos con mayor dotación hídrica. Estos resultados ponen de manifiesto que la 
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aplicación de esta estrategia de riego deficitario sostenido, con recortes en torno al 25% de 

la lámina de agua requerida por el cultivo, pueden representar una estrategia de ahorro en 

situaciones de escasez hídrica como las que vienen ocurriendo en la zona subtropical 

andaluza, permitiendo la viabilidad de los cultivos, en el corto plazo. No obstante, ante los 

escenarios de sequía crónica que se aventuran con el cambio climático, la sostenibilidad 

del cultivo del aguacate en la región dependerá del uso de estrategias que permitan la 

optimización de la aplicación de dotaciones reducidas riego. Esto se puede llevar a cabo 

mediante la programación de los eventos de riego de manera más precisa en base a los 

requerimientos diarios del árbol (riego de precisión) y adecuando el nivel de severidad de 

los recortes de acuerdo con los periodos fenológicos que menos comprometan la 

productividad del árbol (riego deficitario controlado). Asimismo, es importante el manejo 

del riego y su distribución en el suelo, de manera que se favorezca el aprovechamiento del 

agua en las capas altas del suelo, donde se concentran las raíces de aguacate. La 

combinación de estas estrategias puede suponer soluciones de ahorro de agua que permitan 

asegurar el futuro a largo plazo del cultivo del aguacate en España dentro del marco de la 

sostenibilidad ambiental. 

El efecto de la escasez hídrica en la producción y tamaño de la fruta son un reflejo de 

las modificaciones fisiológicas que la falta de agua provoca en los árboles que, en última 

instancia, se traducen en una disminución de la actividad fotosintética del árbol, lo que 

conlleva una menor cantidad de recursos para invertir en crecimiento y producción. Por 

ello, la capacidad del árbol para aprovechar esos recursos hídricos limitados cobra especial 

importancia en escenarios de escasez hídrica. En el cultivo del aguacate, dominado por la 

variedad ‘Hass’, es el patrón o portainjerto el que aporta el sistema radicular y por lo tanto 

tiene una influencia directa en la capacidad de absorción de agua y su transporte en el 
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árbol. Sin embargo, los portainjertos que se han utilizado tradicionalmente en el aguacate 

se han seleccionado por aportar a la variedad características ventajosas como disminución 

del vigor, aumento de la producción, tolerancia a salinidad y/o tolerancia frente a 

enfermedades, adquiriendo especial relevancia la tolerancia a Phytophthora cinnamomi 

(Pliego-Alfaro et al., 2020). Como consecuencia, pocos estudios se han centrado en el 

análisis del comportamiento de los portainjertos frente a la falta de agua ni de su respuesta 

y/o tolerancia al estrés hídrico. 

En la presente tesis doctoral se ha abordado, por primera vez, el estudio del 

comportamiento de ‘Dusa’, el portainjerto de aguacate más usado a nivel mundial, frente a 

la desecación del sustrato, con el fin de establecer el grado de tolerancia a diferentes 

niveles estrés hídrico y evaluar su capacidad de recuperación tras el mismo (Capítulo III). 

Los resultados mostraron una proporcionalidad entre la respuesta a nivel fisiológico y el 

nivel creciente de desecación, de manera que un nivel de estrés moderado (50% de 

capacidad de campo) podría establecerse como umbral de riego sin graves consecuencias 

para la fisiología del árbol mientras que un nivel de desecación severo (25% de la 

capacidad de campo) implicó una merma considerable de la capacidad fotosintética y de la 

conductividad hidráulica de las plantas. No obstante, una vez restaurado el riego se produjo 

una rápida recuperación de la mayoría de los parámetros evaluados en cualquiera de los 

niveles de estrés hídrico. Esa rápida recuperación, pone de manifiesto que las 

consecuencias de la aplicación puntual de un nivel de estrés hídrico severo sobre la 

vitalidad de los árboles no son irreversibles, si bien el mantenimiento de estos niveles de 

estrés de forma sostenida puede conllevar la muerte de los árboles. A nivel molecular, es 

destacable que el nivel de estrés más moderado fue suficiente para inducir la expresión de 

mecanismos de defensa de la planta frente a la falta de agua, incluyendo una batería de 
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genes que previamente se habían asociado en la literatura con la tolerancia al estrés 

hídrico. Entre ellos, la activación de la enzima 9-cis epoxicarotenoide digoxigenasa, 

implicada en las primeras reacciones de síntesis del ácido abscísico (Uichi et al., 2001) con 

valores de expresión más elevados en el nivel de estrés moderado, junto con la activación 

de factores de transcripción (NAC, WYRK, MYB) que regulan genes implicados en la 

respuesta a estrés (Singh y Laxmi, 2015; Wang et al., 2016), ponen de manifiesto una 

rápida respuesta de la planta frente a la desecación. De igual manera, la puesta en marcha 

de mecanismos implicados en la detoxificación de las especies reactivas de oxígeno 

(ROS), así como la modificación de la pared celular y la acumulación de sustancias para 

proteger las células del colapso osmótico, parecen indicar cierto grado de tolerancia frente 

a la desecación que podría explicar la rápida recuperación de la mayoría de los parámetros 

fisiológicos una vez se repuso el riego en las macetas. Los resultados de este ensayo 

apoyan la hipótesis de que el portainjerto de aguacate de ‘Dusa’ muestra cierto grado de 

tolerancia al estrés hídrico, si bien son necesarios más estudios en campo con árboles 

injertados para constatar su tolerancia ante la falta de agua. Estos resultados abren la 

posibilidad de utilizar el riego deficitario como estrategia para el ahorro de agua. 

El camino hacia un cultivo medioambientalmente sostenible pasa, además de por la 

optimización del riego y del uso de los recursos hídricos disponibles, por el uso de 

estrategias de control integrado que engloben el manejo de todos los factores, tanto 

abióticos como bióticos, que puedan suponer una disminución de la rentabilidad del 

cultivo. En este sentido, abordar el efecto de diferentes factores en una plantación de 

frutales es complejo pues los distintos tipos de estrés se pueden solapar e interaccionar 

entre ellos (Suzuki et al., 2014). La inducción de estrés hídrico en las plantas de aguacate 

(Capítulo III) conlleva la sobreexpresión de una serie de genes que también se han 
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vinculado a la tolerancia contra ciertos factores bióticos como la invasión fúngica 

(Zumaquero et al., 2019). Este resultado apoya la teoría de que, en la respuesta de las 

plantas contra el estrés, sea biótico o abiótico, subyacen mecanismos comunes. 

En esta respuesta común se basa el concepto de “priming”, que consiste en someter a las 

plantas a un estímulo inductor de estrés “inocuo” que promueva un estado de pre-alerta que 

confiera cierto grado de tolerancia ante estreses venideros (a modo de vacuna). Esta 

estrategia, ha sido probada en distintas especies en las que, en su mayoría, el ‘‘priming” se 

realizaba con una combinación de estímulos del mismo tipo (biótico-biótico o abiótico-

abiótico; Bruce et al. 2007; Tugizimana et al., 2018 y Schwachtje et al., 2019), si bien 

también ha resultado efectiva con la combinación de ambos tipos de factores (“cross-factor 

priming”) en eucalipto (Barradas et al. 2018). Tomando como base los resultados 

obtenidos en el capítulo III, en el que el estrés hídrico indujo la sobrexpresión de una serie 

de genes vinculados con la tolerancia frente a R. necatrix (Zumaquero et al. 2019), en el 

Capítulo IV, nos planteamos utilizar la estrategia “cross-factor priming” para inducir, 

mediante estrés hídrico, una mayor tolerancia frente a R. necatrix del portainjerto 

susceptible ‘Dusa’. Este ascomiceto es causante de la podredumbre blanca radicular (PBR) 

en el aguacate, que se considera el principal patógeno causante de pérdidas en países 

mediterráneos (López-Herrera et al., 1998; López-Herrera y Zea-Bonilla, 2007; Pliego et 

al., 2012) y una enfermedad emergente en importantes países productores de aguacate 

como Sudáfrica (van den Berg et al., 2018), México y Australia. Nuestros resultados 

señalan que, tras la recuperación de un estrés hídrico moderado, las plantas del portainjerto 

de aguacate ‘Dusa’ mantuvieron niveles elevados de expresión de determinados genes 

involucrados en la defensa frente a patógenos (Nac domain-containing protein 72, protease 

inhibitor-like, endochitinase, NPR1, PR-4, PR-5, universal stress protein). En estas 
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plantas, la progresión de la PBR se vió significativamente retrasada sugiriendo que la 

estrategia de “cross-factor priming” mediante estrés hídrico podría ayudar a la disminución 

del impacto de la enfermedad en las plantaciones ya establecidas. Estos resultados cobran 

gran valor en el escenario anteriormente descrito, en el que la falta de agua y la incidencia 

de la PBR, son dos condicionantes de la sostenibilidad y viabilidad de las plantaciones de 

aguacate actuales. Asimismo, se abre una vía de estudio sobre el posible beneficio que el 

manejo del estrés hídrico moderado pueda tener para lograr un menor uso de agua de riego 

y un incremento de tolerancia frente estrés biótico. Colateralmente, la disminución puntual 

del nivel de humedad del suelo podría contribuir a la disminución de la dispersión de los 

hongos patógenos de suelo, muy ligada a la humedad del mismo, postulándose como un 

método de control de la enfermedad. En cualquier caso, el uso de esta estrategia debe 

basarse en la inducción de niveles de estrés hídrico moderados, de modo que la balanza se 

equilibre hacia los beneficios obtenidos frente a la posible pérdida de rentabilidad.  
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1. Los requerimientos hídricos para el cultivo del aguacate en la costa subtropical 

andaluza, estimados mediante la metodología de la FAO (ET0 x Kc), alcanzan ~7500 m
3
 

ha
-1

 año
-1

, valor muy por encima de la dotación legal para el cultivo de subtropicales en 

la zona. 

2. Variaciones en torno a esta dotación hídrica tienen implicaciones en el rendimiento y la 

calidad de la fruta, así como en la productividad del agua. Una dotación hídrica de 

~20% por encima de los requerimientos teóricos no representan una ventaja en el 

rendimiento además de implicar una disminución de la productividad del agua. Una 

disminución de ~25% de la dotación estimada pueden provocar cierto grado de estrés 

hídrico en los árboles, detectable mediante la medida del potencial hídrico de la hoja, 

suponiendo además una disminución de los calibres de la fruta. En escenarios de 

escasez hídrica, estas dotaciones por debajo de las necesidades estimadas pueden 

suponer una opción rentable que permita el cultivo sostenible del aguacate en la costa 

subtropical andaluza a largo plazo. 

3. La imposición de dos niveles de estrés (moderado y severo) mediante la desecación del 

sustrato en plantas de aguacate del portainjerto ‘Dusa’ induce una rápida respuesta a 

nivel fisiológico, tanto en parámetros asociados a la hoja (potencial hídrico de la hoja, 

parámetros de intercambio gaseoso...) como a nivel de planta completa (tasa de 

transpiración, relación raíz/parte aérea…), siendo los cambios proporcionales al nivel 

de estrés impuesto. Con la reposición del riego en las plantas sometidas a estrés, la 

mayoría de los parámetros fisiológicos se recuperan rápidamente en ambos niveles de 

estrés, lo que podría suponer una ventaja frente a momentos puntuales de estrés 

hídrico, ya sean derivados de eventos de sequía o de estrategias de riego deficitario. 
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4. La imposición de estrés hídrico provoca, en las raíces de las plantas del portainjerto 

‘Dusa’, la sobreexpresión de genes relacionados con la tolerancia frente a la sequía, 

incluyendo genes involucrados en la biosíntesis de ácido abscísico, síntesis de 

sustancias osmoprotectoras, activación mecanismos antioxidante y reparación de 

sistemas. Esta respuesta molecular, junto con la capacidad de las plantas estresadas 

para recuperar el estado fisiológico inicial inmediatamente después de la reposición del 

riego, indican que el portainjerto de aguacate ‘Dusa’ presenta cierto grado de tolerancia 

al estrés hídrico. 

5. Las plantas de aguacate ‘Dusa’, portainjerto susceptible a la podredumbre blanca 

radicular, sometidas a estrés hídrico moderado muestran una mayor tolerancia frente al 

hongo patógeno Rosellinia necatrix, indicada por el retraso en la progresión de la 

enfermedad en comparación con plantas no estresadas o sometidas a estrés hídrico 

severo.  

6. Esta mayor capacidad de defensa de las plantas de ‘Dusa’ frente a Rosellinia necatrix 

tras la recuperación del estrés hídrico moderado, parece estar relacionada con el 

mantenimiento de los mecanismos de disipación de energía que se habían puesto en 

marcha durante el estrés hídrico (NPQ y qN) lo que sugiere un nivel de prealerta en las 

plantas. A nivel molecular, el análisis de la expresión génica en las raíces de las plantas 

una vez recuperadas del estrés mostró la inducción de genes potencialmente 

relacionados con la defensa frente a los patógenos de suelo Rosellinia. necatrix y 

Phytophthora cinnamomi, entre otros un factor de transcripción NAC, inhibidores de 

proteasas, PR4 o el gen regulador de la respuesta frente a patógenos biotrofos NPR1. 
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7. El nivel de prealerta inducido tras el estrés hídrico moderado puede suponer la base para 

aumentar la tolerancia frente al ataque de patógenos y sugiere que el manejo del estrés 

hídrico mediante el riego podría representar una herramienta para reducir el impacto de 

Rosellinia necatrix en plantaciones de aguacate infectadas con el patógeno. 
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