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1. Introducción y Justificación 

1.1 Producción agrícola en un contexto de cambio climático, escasez de agua y 

crecimiento poblacional 

Como consecuencia del cambio climático, el previsible crecimiento de la población 

mundial y el cambio en los patrones de consumo, la agricultura se enfrenta a nuevos retos 

para el abastecimiento alimentario mundial. Los efectos del cambio climático amenazan la 

producción agrícola, especialmente en regiones áridas o semi-áridas del planeta, como es el 

caso del Mediterráneo, donde estos efectos, como por ejemplo las sequías, se están 

agudizando en las últimas décadas y se prevé que aumenten en frecuencia y severidad en los 

próximos años (Figura 1). Por tanto, y ante un escenario de escasez de agua, es fundamental 

la identificación y selección de genotipos y cultivares más resistentes en respuesta a factores 

de estrés ambiental (particularmente estrés hídrico), para una adaptación eficaz de la 

agricultura al cambio climático. 

 

Figura 1. Tendencias en la frecuencia (izquierda) y la severidad (derecha) de las sequías meteorológicas entre 1950 y 2012. 

Las tendencias se basan en una combinación de tres índices de sequía diferentes: índice de precipitación estandarizado (SPI), 

índice de evapotranspiración de precipitación estandarizado (SPEI) y reconocimiento. Índice de sequía (IDR) acumulado en 

periodos de 12 meses. Puntos: tendencias significativas a ≥ 95%. Fuente: https://www.eea.europa.eu/data-and-

maps/figures/observed-trends-in-frequency-and 

https://www.eea.europa.eu/data-and-maps/figures/observed-trends-in-frequency-and
https://www.eea.europa.eu/data-and-maps/figures/observed-trends-in-frequency-and


 

1.2 Biodiversidad de cultivos, estudio de rasgos funcionales y estrategias de respuesta 

al déficit hídrico 

Dado que el cambio climático trae consigo un contexto climático limitante como, 

además de las sequías, eventos climáticos más extremos, la existencia de diversidad 

funcional es muy importante para apoyar la selección de cultivares adaptados a condiciones 

ambientales divergentes. En este sentido, la variabilidad intra-específica en la adaptación al 

estrés abiótico es un tema con importantes implicaciones para la mejora vegetal (Dwivedi et 

al., 2016; Gregorio et al., 2002; Lana et al., 2017). En particular, el estudio de la 

variabilidad funcional/fisiológica de diferentes cultivares de una misma especie en respuesta 

al déficit hídrico puede contribuir de manera directa y eficaz a la selección de cultivares 

mejor adaptados a los escenarios de cambio climático (Ma et al., 2017; Nakhforoosh et al., 

2016; Volaire et al., 2014). La respuesta e interacción de dichos rasgos funcionales 

(mecanismos de funcionamiento de las plantas) determinan en última instancia el 

rendimiento general, tanto a nivel fisiológico como productivo, de los cultivos. Por lo tanto, 

para un mejoramiento eficaz de los cultivos es fundamental comprender los patrones de 

covariación entre rasgos funcionales clave (Chatterjee y Solankey, 2015; Mir et al., 2012). 

En este sentido, las plantas han desarrollado diferentes mecanismos de respuesta al déficit 

hídrico que, englobados, representan diferentes estrategias para hacer frente a la sequía. 

Estas estrategias no son mutuamente excluyentes entre sí y en muchos casos están inter-

relacionadas (Figura 2).  

Figura 2. Estrategias relacionadas con la respuesta de las plantas a la sequía y los principales rasgos involucrados [adaptado de 

Flexas y Medrano, 2003; Valladares et al., 2004]. 



 

1.3 Sensibilidad del cultivo del ajo al cambio climático y la escasez de agua.  

El ajo se cultiva a nivel mundial y su producción está creciendo exponencialmente en 

las últimas décadas (Figura 3A). En España, el ajo era tradicionalmente un cultivo de 

secano (Japón-Quintero, 1984) pero en las últimas décadas ha habido un aumento 

significativo en su rendimiento debido a la transición ocurrida de secano a regadío (Figura 

3B). Sin embargo, ante un escenario de escasez de agua, estos rendimientos están en 

peligro. Además, otros factores climáticos como la temperatura, el fotoperiodo y la 

radiación, influyen en el desarrollo del ajo (Rizzalli et al., 2002; Tchórzewska et al., 2017; 

Wu et al., 2016). Por tanto, como se ha comentado en la sección previa, la variabilidad 

intra-específica y su consiguiente diversidad funcional son clave en la adaptación a 

condiciones climáticas limitantes. Esto es particularmente relevante en el ajo, porque su 

mejoramiento vegetal está severamente limitado por el hecho de que la mayoría de los 

cultivares de ajo son estériles (Etoh and Simon, 2002), lo que dificulta el cruce entre ellos 

en búsqueda de variedades mejor adaptadas. Además, incluso aquellos individuos fértiles, 

sólo pueden producir semillas viables bajo condiciones ambientales muy específicas 

(Kamenetsky et al., 2004). En este contexto, el conocimiento sobre la diversidad funcional 

del ajo, la plasticidad fenotípica (variabilidad en la respuesta de un genotipo respecto al 

ambiente que la rodea) y su respuesta fisiológica a los factores ambientales estresantes 

(especialmente baja disponibilidad hídrica) se vuelven particularmente importantes.  

 

 

 

 

 

 

Figura 3. A) Producción mundial (línea negra) y superficie (línea roja) dedicada al cultivo del ajo en el periodo 1961-2017. Fuente: 

FAOSTAT, 2019; B) Rendimiento medio en Castilla-La Mancha (línea roja) y área dedicada a regadío en Castilla-La Mancha (línea 

negra), fuente: MAPA, 2019 

Si bien es cierto que el impacto del cambio climático ya ha sido ampliamente estudiado en 

otros cultivos, e incluso la respuesta del ajo a la disponibilidad hídrica ya haya sido evaluada en 

otros estudios (Domínguez et al., 2013; Fabeiro Cortés et al., 2003; Nackley et al., 2016), 

todavía no se había realizado un estudio pormenorizado teniendo en cuenta la variabilidad en la 

respuesta de diferentes cultivares a condiciones climáticas limitantes. En esta tesis, se utilizó un 

enfoque ecofisiológico, es decir se evaluó la variabilidad en la respuesta funcional de diferentes 
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cultivares y la consiguiente producción de bulbo en respuesta al impacto potencial del cambio 

climático, y la disponibilidad de agua en particular. Con ello, se pretende abrir una ventana que 

ayude a determinar la potencial adaptabilidad de este cultivo a futuros escenarios climáticos. 

2. Hipótesis y objetivos de la tesis 

El objetivo general de esta tesis fue explorar la respuesta de diferentes cultivares de ajo y su 

variabilidad en rasgos funcionales y/o fisiológicos, así como en la producción de bulbo, bajo 

condiciones de estrés, particularmente en términos de disponibilidad de agua. El fin es, por 

tanto, establecer una base de conocimiento para un cultivo sostenible de ajo en un contexto 

climático cada vez más limitante. Los objetivos específicos del estudio son: 

1) Evaluar la sensibilidad de rasgos funcionales de la planta en respuesta a la disponibilidad 

hídrica, así como la variabilidad en la respuesta de dichos rasgos entre los diferentes 

cultivares. Esto permitirá identificar los rasgos candidatos para ser utilizados como 

indicadores precoces del estrés por déficit hídrico en ajo y su potencial impacto sobre el 

rendimiento final. 

2) Describir estrategias funcionales de resistencia a la sequía de los diferentes cultivares y 

desentrañar sus principales rasgos subyacentes. 

3) Proporcionar una base de conocimiento sobre los mecanismos fisiológicos y de respuesta al 

déficit hídrico en las diferentes etapas fenológicas clave del cultivo estableciendo sus 

consecuencias sobre el desempeño funcional y la producción final de bulbos. 

4) Evaluar la plasticidad fenotípica diferencial entre cultivares y su relación con la producción 

de bulbo bajo diferentes condiciones ambientales. 

La hipótesis principal de esta tesis es que el ajo presenta diversas adaptaciones funcionales 

en respuesta a la escasez de agua. También se plantea que existe variabilidad entre cultivares en 

términos de rendimiento funcional y ganancia de biomasa en respuesta a la disponibilidad de 

agua. Esta diversidad funcional se reflejaría en diversas estrategias de resistencia a la sequía 

adoptada por los diferentes cultivares. Además, la respuesta funcional y el grado de estrés de la 

planta de ajo al déficit hídrico dependería de las etapas fenológicas en las que se aplique dicho 

déficit. Finalmente, se plantea la hipótesis de que la plasticidad fenotípica, en algunos rasgos 

clave, puede facilitar la adaptación del cultivo a diferentes escenarios climáticos. 

  



 

3. Materiales y Métodos 

3.1 Metodología y equipamiento usado para la medida de las variables analizadas 

3.1.1 Rasgos de crecimiento, biomasa total y rendimiento final 

Mediante un calibre y en la zona de contacto con el suelo, se midió periódicamente el 

diámetro mayor del pseudo-tallo. Esta variable está directamente relacionada con el crecimiento 

de la planta y su madurez. Al final de los diferentes ensayos, la biomasa de los bulbos se pesó 

en una balanza de precisión a escala de mg. Para el diámetro de los bulbos se realizaron 

fotografías y, mediante un software de análisis de imagen (ImageJ, software de dominio 

público; http://rsb.info.nih.gov/ij/), se determinó el diámetro mayor de los bulbos. En el caso de 

la biomasa seca de raíces, una vez limpias y separadas del resto de la planta, las muestras fueron 

secadas en estufa a 65⁰C durante al menos 72 horas previo a su pesaje. Estas variables son 

estimadoras del rendimiento y productividad del cultivo.  

3.1.2 Índice de área foliar (LAI) 

El índice de área foliar es una variable alométrica estrechamente relacionada con la 

capacidad de captura de la luz y del crecimiento de la planta. Se determinó mediante un medidor 

específico de área foliar (modelo LI-3000, LI-COR, NE, USA). Las hojas se situaban en el 

equipo y mediante un rodillo de presión se aplanaban las hojas pasando a través de una fuente 

de luz fluorescente. Este equipo mide la sombra proyectada de dichas hojas para establecer el 

área foliar, calculando el LAI como la ratio de área foliar por unidad de superficie. 

3.1.3 Área foliar específica (SLA), contenido relativo de agua en la hoja (RWC) y 

contenido de materia seca en la hoja (LDMC) 

Las hojas más jóvenes, y ya totalmente desarrolladas, fueron seleccionadas para la 

determinación de estas variables. Las muestras fueron secadas en estufa a 65 ⁰C durante al 

menos 72 horas previo a su pesaje. Concretamente, el área foliar específica (SLA) fue calculada 

como la ratio entre el área foliar (medido con el software Image J) y el peso seco de la hoja. El 

contenido relativo de agua de la hoja (RWC), que es un indicador del estado hídrico de la hoja, 

fue calculado como [(PF −PS) / (PR − PS)] × 100 donde PF es el peso fresco de la hoja (sin 

secar), PS es el peso tras su paso por la estufa y PR es el peso de la hoja fresca tras la 

rehidratación con agua destilada durante 24h a 4⁰C. En cuanto al contenido de materia seca en la 

hoja (LDMC), indicador de estrategia en el uso de recursos de la planta, se calculó como 

[PS/PR] x 1000 (mg g−1). 
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3.1.4 Índice estomático 

El SPI es un índice calculado a partir de la densidad estomática, entendida como el nº de 

estomas en un área determinada y multiplicada por el tamaño medio del estoma al cuadrado. 

Estos valores se determinan tras la toma de imágenes microscópicas de las impresiones de las 

superficies, tanto abaxial como adaxial, de las hojas siguiendo el procedimiento de Sack et al. 

(2003). 

 

 

Imagen 1. Imagen tomada con el microscopio óptico donde se pueden ver los estomas en la parte adaxial de una planta de ajo. 

3.1.5 Conductancia estomática 

La conductancia estomática es un indicador del estado hídrico de la planta y el suelo. La 

conductancia estomática, tomada tanto en la superficie abaxial como adaxial de las hojas 

mediante un porómetro foliar, mide el grado de apertura de los estomas y por tanto la regulación 

de la pérdida de agua y/o toma de CO2 de la planta por dichos estomas. Por tanto, esta variable 

está ligada a la densidad estomática, al tamaño y al grado de apertura de los estomas. Esta 

técnica mide la presión de vapor y el flujo de vapor sobre la superficie de la hoja. La pinza del 

porómetro, que incorpora una cámara con un recorrido de difusión conocido, se fija a la 

superficie de las hojas, y a continuación comienza a medir la presión de vapor entre dos puntos 

de esta trayectoria, para calcular el flujo y el gradiente con las medidas de presión de vapor y 

conductancia de difusión conocida. 

3.1.6 Fluorescencia de la clorofila 

Las variables de fluorescencia de la clorofila, concretamente la eficiencia cuántica efectiva 

(ΦPSII) y máxima del fotosistema II PSII (Fv/Fm), se determinaron según lo indicado por 

Maxwell y Johnson (2000) con un fluorómetro portátil de campo, el  FMS 2 (Hansatech 

Instruments Ltd, King's Lynn, Reino Unido). Estas variables están basadas en la distribución de 

la energía solar absorbida por las hojas, la cual puede usarse en procesos fotoquímicos (como la 

fase luminosa de la fotosíntesis) o ser disipada por calor o mediante fluorescencia de la 

clorofila. En el caso de los tejidos de la planta expuestos a la luz solar, una proporción de 

aceptores de electrones del PSII se reducen, cerrando algunos centros de reacción del PSII. Por 

lo tanto, la probabilidad de que la energía absorbida se utilice para la fotoquímica no es máxima, 

ya que están operando procesos no fotoquímicos competidores (como la fluorescencia). La 

medición de la proporción adaptada a la luz permite la estimación de la eficiencia cuántica 

efectiva (ΦPSII). El rendimiento máximo (Fv/Fm) se mide después de la adaptación a la 



 

oscuridad. Tras estar en oscuridad se produce la inhibición de todas las reacciones dependientes 

de la luz y la ausencia de fotoquímica resultante, durante un período de tiempo suficiente, 

permite la reoxidación completa de las moléculas aceptoras de electrones del PSII, abriendo los 

centros de reacción del PSII y maximizando así la probabilidad de que la luz absorbida se pueda 

utilizar para la fotoquímica. Por tanto, estas variables sirven como estimadores del rendimiento 

efectivo y máximo fotosintético de la planta siendo buenos indicadores de estrés fisiológico y 

fotoinhibición. 

3.1.7 Tasa de asimilación neta de CO2 (An) y eficiencia intrínseca en el uso de agua 

(WUEi) 

An es el resultado de la fracción molar neta de asimilación de CO2 que ingresa a la hoja. Por 

su parte, el WUEi, es la ratio entre dicha tasa de asimilación (An) y la conductancia estomática 

(gs). Estas variables se midieron utilizando un sistema portable de fotosíntesis modelo “LI-

6400XT Portable Photosynthesis System” (Li-CorBiosciences Inc., Lincoln, NE, EE. UU.). Este 

equipo, muy frecuente en mediciones ecofisiológicas, mide los cambios en las concentraciones 

de CO2 y H2O del aire que pasa a través de una cámara que contiene una muestra de tejido 

vegetal. Los parámetros establecidos en el analizador para la toma de datos fueron: 390 μmol 

mol-1 de concentración de CO2 atmosférico; temperatura del aire = 25 ± 0.5 °C; humedad 

relativa = 70 ± 5%; caudal de aire de 650 μmol s-1 y una densidad de flujo de fotones 

fotosintéticos de 1500 μmol m-2 s-1. las medidas se realizaron en la parte central de las hojas más 

jóvenes ya completamente expandidas, cubriendo completamente la superficie de apertura de la 

cámara (6 cm²). 

3.1.8 Estudio de la plasticidad fenotípica 

El nivel de expresión de un rasgo funcional puede ser constitutivo de un genotipo específico 

y permanecer estable en un rango de niveles de disponibilidad de agua (Pérez-Ramos et al., 

2019) o, alternativamente, un genotipo podría modificar su fenotipo en respuesta al ambiente, 

mostrando la llamada plasticidad fenotípica (Bradshaw, 1965). El estudio de los rasgos 

funcionales y su plasticidad en respuesta a diferentes ambientes ya ha revelado información 

relevante para la selección de cultivares en ambientes de escasez de agua (Nicotra y Davidson, 

2010a; Richards, 2006). Sin embargo, este tipo de estudios todavía no se habían de desarrollado 

en cultivos de importancia como el ajo. En esta tesis, la plasticidad fenotípica se calculó de dos 

maneras: i) mediante el análisis de las normas de reacción (Sadras et al., 2012) o ii) como la 

relación entre la varianza (VR) del individuo en un rasgo específico y la varianza fenotípica 

general de todo el conjunto de datos en ese rasgo (Dingemanse et al., 2010).  

 



 

 

 

 

Figura 4. Una norma de reacción describe el patrón de variación del fenotipo de un genotipo / cultivo a lo largo de un rango o 

gradiente de factores ambientales (por ejemplo, contenido volumétrico de agua del suelo). Los valores de los rasgos estudiados 

(Traits) se graficaron contra la media general de la característica para cada tratamiento de agua (Environment), lo que resultó en un 

patrón ajustado linealmente para cada cultivar. Las pendientes de las líneas ajustadas estiman la magnitud de la plasticidad y los 

cruces entre diferentes líneas indican que hay interacción entre genotipo y ambiente. 

3.1.9  Índice de estrés hídrico del cultivo (CWSI) mediante termografía 

La transpiración de las hojas a través de los estomas desencadena el enfriamiento de las 

mismas por un proceso de refrigeración evaporativa, mientras que, bajo condiciones de déficit 

hídrico, las plantas cierran sus estomas haciendo que la temperatura de las hojas aumente. 

Basados en esta premisa, se utilizo una cámara de imágenes térmicas para evaluar de forma 

remota la temperatura de las hojas, que está, como se ha mencionado, indirectamente 

relacionada con la conductancia estomática. Las imágenes térmicas se tomaron con una cámara 

modelo Fluke Ti300 (Fluke Corporation, EE. UU., 7,5-14 μm, 240x180 píxeles; ε = 0,96). Para 

el análisis del índice de estrés hídrico del cultivo (CWSI), se siguió el procedimiento descrito 

por Jones (1999b). Para ello se utilizó como referencia húmeda (Twet) hojas reales de ajo 

pulverizadas con agua a temperatura ambiente, lo que simulaba una hoja con los estomas 

completamente abiertos. Para la referencia seca (Tdry), se untaron hojas con vaselina tanto por 

el haz como por el envés. Tras esto, se tomaron imágenes térmicas con proyección zenital hacia 

hojas representativas de la planta muestreada (Tleaf), cubriendo en la misma imagen dicha 

planta y las hojas de referencia. Una vez sacadas las imágenes y procesadas se calculó el CWSI 

como:  𝐶𝑊𝑆𝐼 =
(𝑇𝑙𝑒𝑎𝑓−𝑇𝑤𝑒𝑡)

(𝑇𝑑𝑟𝑦−𝑇𝑤𝑒𝑡)
 

 

 

 

 

 

 

Imagen 2. A) Imagen térmica de una planta de ajo y B) imagen visual (RGB) de la misma imagene. Los polígonos marcados 

muestran: Tleaf: el área seleccionada de las hojas de muestra; Tdry y Twet: Referencia seca y húmeda respectivamente para el 

cálculo del Crop Water Stress Index (CWSI) a partir de las cuales mediante el software SmartView se obtiene la temperatura 

promedio de cada una de las áreas(Fluke Smartview 4.3, Fluke Corporation, Everett, WA, EE. UU.).  
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3.2 Cultivares estudiados. Origen y clasificación. 

Cultivar y 

abreviatura 

Presencia 

de escapo 

floral  

Tipo 

morfológico 

(Lallemand 

et al., 1997) 

Origen y 

distribución 

Dic-Mar 

precipitación 

histórica (mm) 

Abr- Jul 

precipitación 

histórica (mm) 

Dic-Jul Tmin 

– Tmax (ºC) 
Foto 

Violeta Spring 

(VSP) 
Sí IV 

Ajo de origen 

comercial 

ampliamente 

distribuido 

+++ +++ +++ 

 

Blanco Spring 

(WSP) 
Sí III 

Ajo de origen 

comercial 

ampliamente 

distribuido 

+++ +++ +++ 

 

Gardacho 

(GAR) 
No III 

Ajo de origen 

comercial 

ampliamente 

distribuido 

+++ +++ +++ 

 

Morado de 

Cuenca / Las 

Pedroñeras 

(PED) 

Sí I 

Las Pedroñeras 

(España). 

Ampliamente 

distribuido 

154 137 0.5 – 32.3 

 

 

 



 

Tabla 3 (continuación) 

Cultivar y 

abreviatura 

Presencia 

de escapo 

floral  

Tipo 

morfológico 

(Lallemand et 

al., 1997) 

Origen y 

distribución 

Dic-Mar 

precipitación 

histórica (mm) 

Abr- Jul 

precipitación 

histórica (mm) 

Dic-Jul Tmin 

– Tmax (ºC) 
Foto 

Fino de 

Chinchón 

(CHI) 

No II 

Chinchón 

(España). 

Cultivo local 

171 134 0.5 – 26.6 

 

Cbt 02710 

(DRY) 
No V 

Santiago del 

Teide (España). 

Cultivo local 

288 50 8.3 – 23.7 

 

Cbt 00089 

(DRYII) 
No VI 

Vilaflor 

(España). 

Cultivo local 

284 44 5.5 – 22.9 

 

 
 

Port 07990 

(RAIN) 
Sí I 

Viana do 

Castelo 

(Portugal). 

Cultivo local 

633 245 6.6 – 23.6 

 



 

4. Resultados  

Los resultados de esta tesis fueron publicados en diferentes artículos de revistas indexadas, 

que pueden consultarse a través de las mismas. 

4.1 Enlace a tesis completa y referencias de las publicaciones derivadas de la tesis: 

Para poder consultar los resultados pormenorizadamente se presentan las referencias y el 

acceso a dichos artículos publicados. Además, se incluye aquí un enlace para poder acceder a la 

tesis completa. 
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5. Discusión de los resultados principales 

5.1 Rasgos funcionales y de biomasa y su relación con la sensibilidad a la 

disponibilidad hídrica en los diferentes cultivares  

Los rasgos funcionales estudiados mostraron, en general, diferencias entre cultivares. Sin 

embargo, la sensibilidad a la disponibilidad de agua no fue igual en cada uno de los rasgos 

estudiados. En esta sección, se discute hasta qué punto los rasgos funcionales y de biomasa 

evaluados fueron sensibles a la disponibilidad de agua y se analiza su variabilidad entre 

cultivares. 

5.1.1 Rasgos de fluorescencia de la clorofila, contenido de materia seca de la hoja 

(LDMC), contenido relativo de agua en la hoja (RWC), índice estomático (SPI) y 

área foliar específica (SLA) 

Los rasgos de fluorescencia de la clorofila y rasgos funcionales de las hojas como LDMC, 

RWC, SPI y SLA difirieron más, en general, entre cultivares que entre los niveles de 

disponibilidad de agua. Por ejemplo, en el Capítulo 4.1.2 (artículo derivado de esta tesis), 

LDMC y RWC no mostraron diferencias estadísticas entre los tratamientos de agua. Sin 

embargo, Pedroñeras y Violeta Spring mostraron valores de RWC significativamente más bajos 

que el resto de cultivares, especialmente en comparación con Chinchón. Además, Chinchón 

también mostró el LDMC más alto, el SPI más bajo (Capítulo 5.2) y el SLA bajo en (Capítulos 

4.1.2 y 4.1.3). En otros estudios, rasgos como LDMC y SLA se proponen como indicadores del 

uso de recursos por parte de las plantas (Li et al., 2005; Vilela y González-Paleo, 2015) mientras 

que el RWC y la anatomía estomática (directamente relacionado con el SPI) están 

estrechamente asociados con las tasas de transpiración y tolerancia a la deshidratación tolerancia 

(Blum, 2005; Carvalho et al., 2015). Por lo tanto, la variación entre cultivares encontrada en 

estos rasgos podría reflejar adaptaciones divergentes y muestran diferentes estrategias de las 

plantas frente a la sequía (Carlson et al., 2016; Obidiegwu et al., 2015; Wilson et al., 1999). 

 

 

 

 

 

 

Figura 5: Izq) Área foliar específica de los diferentes cultivares (líneas horizontales) en respuesta a diferentes tratamientos hídricos; 

Dcha) Rendimiento cuántico máximo fotosíntético (Fv/Fm) de diferentes cultivares ante condiciones hídricas no limitantes (WW) y 

déficit hídrico (WD). En ambas gráficas se puede ver cómo hubo mayores diferencias entre cultivares que entre tratamientos.   



 

5.1.2 Conductancia estomática (gs), índice de estrés hídrico del cultivo (CWSI), tasa de 

asimilación neta de CO2 (An) y eficiencia intrínseca en el uso del agua (WUEi) 

La conductancia estomática –gs– y el índice de estrés hídrico del cultivo –CWSI–) fueron 

buenos indicadores del balance hídrico de la planta, incluso en las primeras etapas del déficit. 

Una de las consecuencias de la rápida respuesta de la gs a la limitación de agua fue el aumento 

de la eficiencia intrínseca del uso del agua (WUEi) con una penalización menor en la tasa de 

asimilación neta de CO2 (An, Capítulo 4.1.1 y Figura 6). Solo bajo sequías severas, An puede 

verse seriamente afectado debido a limitaciones no estomáticas (Flexas y Medrano, 2002). La 

respuesta de gs y CWSI a la disponibilidad de agua difirió entre los cultivares. Las altas tasas 

constitutivas de gs de Pedroñeras o Gardacho, especialmente en condiciones favorables, 

contrastaron con la baja gs mostrada por cultivares como Cbt 02710 o Chinchón. Las diferencias  

más pronunciados entre tratamientos hídricos deficitarios y no limitantes los presentaron 

también aquellos cultivares con los valores máximos más altos de gs, como Gardacho y 

Pedroñeras. Esto concuerda con lo que revelan otros estudios (por ejemplo, Kang et al., 2011; 

Srinivasa Rao et al., 2000) y con una teoría que hipotetiza que aquellas especies con mayor 

conductancia estomática bajo alta disponibilidad de agua muestran a su vez una mayor 

sensibilidad al cierre estomático bajo condiciones de estrés (Henry et al., 2019).  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 6: Conductancia estomática de Gardacho y Pedroñeras ante diferentes tratamientos hídricos en fase de pre-bulbificación (A) 

y de bulbificación (B); C) Índice de estrés del cultivo de diferentes cultivares en respuesta a varios tratamientos hídricos en fase de 

bulbificación; WW,bien regado todo el ciclo, SW, déficit en fase pre-bulbificación; WS,déficit en fase de bulbificación y SS,déficit 

en todo el ciclo. D) Tasa de asmilación neta de CO2 (An) y E) eficiencia íntrínseca del uso del agua de Pedroñeras en difentes fases 

fenológicas, Ky (i’’) = Crecimiento vegetal; Kyb (ii) = Bulbificación; Ky (iii) = Maduración.  

A) B) 
C) 
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5.1.3 Área foliar total (TLA), biomasa de bulbo y raíz y rasgos de asignación de biomasa 

como ganancia de bulbo por litro de riego(BIG) o por cm2 de área foliar ( BLA) 

El área foliar total (TLA) y la biomasa de bulbo y raíces se vieron, en general, afectadas por 

el déficit hídrico. Además, las diferencias significativas encontradas entre cultivares indican una 

fuente genética de variación en cuanto a rasgos de biomasa y crecimiento (Jahn et al., 2011; 

Kulkarni y Phalke, 2009). Las interacciones encontradas entre el cultivar y la disponibilidad de 

agua para estos rasgos y para la asignación de biomasa hacia el bulbo (por ejemplo, BIG y BLA), 

sugieren que el impacto relativo del déficit de agua depende del cultivar. Específicamente, se 

encontró que los cultivares con mayor potencial de crecimiento en condiciones no limitantes 

(alto TLA y biomasa elevada de raíces y bulbos) también fueron los que más se vieron afectados 

bajo déficit hídrico. Este efecto fue especialmente notable para Gardacho y Pedroñeras. Incluso 

para los cultivares de maduración temprana, Violeta Spring y Blanco Spring, cuando estuvieron 

sometidos durante bastante tiempo al déficit hídrico(ver Anexo III en tesis original). Con todo, 

el tamaño más grande que de manera inherente poseen estos cultivares se reflejó en mayores 

ganancias de biomasa en una amplia gama de niveles de disponibilidad de agua en comparación 

con cultivares locales como Cbt 00089, Cbt 02710 o Port 07990. Estos últimos, mostraron una 

menor ganancia de biomasa pero un rendimiento de producción más estable independientemente 

de la disponibilidad de agua (Capítulo 4.1.3 y 4.1.4). La mayor sensibilidad a la disponibilidad 

de agua de los cultivares más productivos concuerda con equilibrio que existe entre tolerancia al 

estrés y potencial de crecimiento (Alpert, 2006; Tardieu, 2005). Además concuerda con estudios 

donde la búsqueda de mayor potencial de rendimiento en cebada (Sinebo, 2005) y trigo 

(Calderini y Slafer, 1999) conllevó una menor estabilidad en el rendimiento de estos bajo 

diferentes ambientes.  

5.2 La termografía como herramienta fiable y eficiente para la detección del 

desempeño funcional y productivo del ajo 

En general, los rasgos funcionales estudiados en esta tesis resultaron ser buenos indicadores 

de la sensibilidad del ajo al déficit hídrico. Sin embargo, la determinación de algunos de estos 

rasgos no es igualmente eficiente y factible en términos de tiempo y esfuerzo dedicado (Costa et 

al., 2019). En esta tesis quedó patente que, en el ajo, el cierre de estomas se produce de manera 

rápida cuando existe déficit hídrico (Chaves et al., 2002). Esto hace que la conductancia 

estomática, y sus mediciones indirectas como CWSI mediante termografía, sean buenos 

indicadores tempranos de estrés hídrico y rendimiento final de la planta. Sin embargo, hasta la 

fecha, la termografía nunca se había utilizado para este tipo de estudios en ajo. En esta tesis, se 

ha demostrado que el CWSI está altamente correlacionado con la conductancia estomática en el 

ajo (ver Anexo IV en tesis original) y ha quedado constatado que esta metodología podría usarse 



 

para evaluar la variabilidad en la respuesta funcional de diferentes cultivares frente a la 

disponibilidad hídrica y para predecir la biomasa final del bulbo (Figura 7 y Capítulos 4.1.3 y 

4.1.4). De hecho, junto con mejoras en la automatización de la recopilación y el análisis de 

datos, la termografía puede ser una herramienta tremendamente prometedora, no invasiva y 

rápida para el fenotipado de alto rendimiento y la detección del estrés de las plantas (Prashar y 

Jones, 2014). Por ejemplo, en otros estudios ya se se ha encontrado que es un buen indicador del 

rendimiento final de patatas (Prashar et al., 2013) y se ha utilizado con éxito para el manejo y 

programación del riego en diferentes cultivos (Ishimwe et al., 2014; Jones, 2004). Por tanto, y 

basándose en los hallazgos de esta investigación y en resultados previos en otros cultivos, esta 

tesis abre nuevas vías para desarrollar protocolos optimizados para el uso de la termografía en el 

mejoramiento y manejo del cultivo de ajo. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 7. Diagrama de dispersión de la biomasa final del bulbo para cada cultivar (ver leyenda de colores) a través de un gradiente 

de índice de estrés hídrico medio del cultivo (CWSI). Los diferentes tamaños de los puntos están relacionados con el diámetro del 

bulbo y las diferentes formas están relacionadas con cada ensayo experimental correspondiente como se muestra en la leyenda. 

5.3 Variabilidad en la respuestas de los rasgos funcionales entre cultivares y 

estrategias de resistencia a la sequía 

5.3.1 Escape de la sequía 

En climas mediterráneos, los cultivares de maduración temprana suelen desarrollar todo el 

ciclo de crecimiento durante la primavera y escapan a las condiciones más áridas del verano. 

Esto ya se ha reportado en diferentes cultivos como el girasol (Gimeno et al., 1989), la lenteja 

(Silim et al., 1993) o el trigo (Shavrukov et al., 2017). En esta tesis se observó cómo los 

cultivares de ajo Violeta Spring y Blanco Spring alcanzaron la madurez antes que el resto de 

cultivares escapando del déficit hídrico en la etapa vegetativa y reduciendo sus efectos en la 

etapa de formación de bulbos (Capítulo 4.1.2). El pico de déficit hídrico se alcanzó cuando el 

ciclo de crecimiento de estos cultivares estaba casi completo, lo que les permitió escapar a las 

condiciones más desfavorables. Para ello, estos cultivares mostraron una madurez constitutiva 



 

más rápida, tasas de conductancia estomática elevadas y un área foliar específica alta. Estos 

rasgos están relacionados con un alto consumo de agua (Flexas y Medrano, 2003) mediante 

rasgos que maximizan la captación de agua y otros recursos para acelerar el crecimiento y 

definir esta estrategia de escape a la sequía. Sin embargo, el efecto negativo de potenciales 

sequías tempranas (sequías primaverales) sobre el rendimiento funcional y la producción ya se 

ha observado en cultivares de trigo de maduración temprana (El Hafid et al., 1998b, 1998a; 

Figueroa-Bustos et al., 2019). De hecho, el uso oportunista del agua y el rápido crecimiento de 

cultivares de maduración temprana se asocian con eficiencias inherentes en el uso del agua más 

bajas (Nicotra y Davidson, 2010; Polania et al., 2016). De hecho, en uno de los ensayos de la 

tesis, cuando el déficit hídrico se aplicó previa a la maduración de los cultivares de ajo de 

maduración temprana, se encontró que la conductancia estomática y la biomasa de bulbos y 

raíces se vieron considerablemente afectada (ver Anexo III en tesis original). Este impacto fue 

mayor en los cultivares de maduración temprana como Violeta Spring y Blanco Spring que en 

Gardacho y Pedroñeras. Este hecho refuerza la idea de que la producción de bulbos de cultivares 

de ajo de maduración temprana podría verse afectada sustancialmente por las sequías de 

principios de temporada. 

5.3.2 Evitación de la sequía y tolerancia a la desecación 

En plantas agrícolas, la tolerancia a la desecación es generalmente rara y la selección 

artificial ha dado preferencia a aquellos rasgos que evitan que llegue la deshidratación por 

encima de aquellos implicados en la tolerancia a dicha desecación (Blum, 2005). Sin embargo, 

los rasgos de tolerancia a la sequía pueden complementar los mecanismos de prevención y 

evitación de la sequía, permitiendo el mantenimiento del crecimiento en condiciones de escasez 

de agua (Valladares et al., 2004). De hecho, Blum (2005) afirma que la tolerancia a la sequía "a 

veces se considera la segunda línea de defensa tras la evitación o el escape a la sequía". En esta 

tesis, se encontraron rasgos relacionados con ambas estrategias entre los cultivares estudiados. 

Los rasgos asociados con una estrategia de evitación mediante la maximización de la captación 

y uso del agua disponible (por ejemplo, área foliar y tasas de conductancia elevadas) están 

relacionados con un mayor consumo de agua y se encontraron en los cultivares más productivos 

y ampliamente extendidos como Gardacho, Violeta Spring y Pedroñeras. Estos conjuntos de 

características son comunes en los cultivares modernos y otorgan una mayor producción de 

bulbos en una amplia gama de niveles de disponibilidad de agua, pero, eso sí, a costa de una 

menor eficiencia en el uso del agua (Nakhforoosh et al., 2016; Rizza et al., 2012). En contraste, 

los rasgos de ahorro de agua se encontraron generalmente en cultivares tradicionales y locales 

como Chinchón y Cbt 02710. Explícitamente, Chinchón, tenía hojas constitutivamente más 

gruesas junto con una  menor superficie de transpiración (área foliar total reducida) que otros 

cultivares. Estos rasgos permiten una mayor proporción de tejido fotosintético con respecto al 



 

área foliar que transpira (Knight et al., 2006). Además, el alto contenido relativo de agua en las 

hojas junto con la baja conductancia mostrada por Chinchón (Capítulo 4.1.2) refleja cómo este 

cultivar pudo evitar la desecación de los tejidos bajo déficit hídrico mediante el ahorro en el 

consumo de agua, manteniendo la turgencia foliar (Blum, 2005; Lacape et al., 1998; Nunes et 

al., 2008). Además, rasgos como un área foliar baja, alto CWSI (relacionado con una 

conductancia baja) y un crecimiento constitutivo reducido, fueron encontrados en el cultivar 

tinerfeño Cbt02710. Todos estos rasgos también pueden asociarse, además de con una estrategia 

de evitación por ahorro de agua, con una estrategia de tolerancia a la desecación (Chatterjee y 

Solankey, 2015). Sin embargo, la interacción de estos rasgos, deberían confirmarse mediante 

estudios más específicos que abordasen variables directamente relacionadas con la tolerancia a 

la desecación, como el tamaño celular, el ajuste osmótico o la resistencia a la deshidratación del 

xilema entre otros. Con todo, el conjunto de rasgos exhibidos por Cbt02710 y Chinchón, 

respaldan la idea de que estos cultivares locales, procedentes de zonas áridas y semi-áridas, han 

desarrollado rasgos específicos que confieren tolerancia a la sequía (Cattivelli et al., 2008). 

5.4 Impacto relativo de la disponibilidad de agua en diferentes fases fenológicas, 

¿Cómo programar riego deficitario en ajo? 

5.4.1 Sensibilidad del ajo a la disponibilidad hídrica a lo largo de las diferentes fases 

fenológicas 

Los hallazgos de esta tesis confirman, desde una perspectiva novedosa, teniendo en cuenta la 

respuesta fisiológica, que la formación de bulbos es la etapa más sensible a la disponibilidad de 

agua en el ajo, tal y como se formulaba en anteriores estudios (Domínguez et al., 2013; Fabeiro 

Cortés et al., 2003). Al comienzo del ciclo de cultivo, las bajas temperaturas y la radiación no 

son muy exigentes en términos de evapotranspiración y las necesidades de agua son 

generalmente cubiertas por las precipitaciones (Tchórzewska et al., 2017). Además, el propio 

diente de ajo que se planta actúa como un órgano de almacenamiento y sus reservas juegan un 

papel importante promoviendo el crecimiento de las plantas al inicio del ciclo (Zheng et al.,, 

2007). Tras esta etapa, la demanda de agua aumenta progresivamente como resultado del 

crecimiento del índice de área foliar y como consecuencia de las condiciones climáticas más 

exigentes. En el Capítulo 4.1.1, se observó como las necesidades de agua de ajo eran nulas o 

muy bajas en el momento del establecimiento. Además, en la siguiente etapa, de desarrollo del 

cultivo, se pudo observar como la conductancia estomática era menor y la eficiencia intrínseca 

en el uso del agua mayor comparado con la etapa posterior de formación de bulbo (Figura 6 D-

E). En este sentido, en la fase de formación de bulbo se encontraron las tasas de conductancia 

más altas, pero también las mayores diferencias entre los tratamientos de riego más 

contrastados. En esta etapa, las plantas alcanzan su máxima capacidad de interceptación de luz y 

las condiciones climáticas óptimas para la ganancia de carbono del ajo y el intercambio de gases 



 

(Capítulo 4.1.1). En esta etapa las plantas de ajo cambian la asignación de carbono de las hojas a 

los bulbos y al escapo floral (Hsiao et al., 2019; Rizzalli et al., 2002). Todas estas circunstancias 

podrían explicar la mayor sensibilidad al déficit hídrico en esta etapa. Finalmente, en la última 

etapa, la de maduración, las temperaturas más altas desencadenan una senescencia foliar 

acelerada (Chaves et al., 2016), y las necesidades de agua disminuyen por la reducción de LAI 

(Villalobos et al., 2004), como se muestra en la Figura 6D-E.  

Esta mayor sensibilidad al déficit hídrico en etapa de formación de bulbos fue un patrón 

común para todos los cultivares estudiados (Capítulo 4.1.3). Sin embargo, la magnitud de esta 

sensibilidad difirió entre los cultivares y se debió a sus patrones de crecimiento. Por ejemplo, se 

encontró una tendencia de mayor CWSI (menor conductancia) para Chinchón y Cbt02710, en la 

etapa previa a la formación de bulbo (Capítulo 4.1.3). Sin embargo, no se puede afirmar que el 

déficit hídrico les afectase más en esta etapa que al resto de cultivares. Como se ha comentado 

previamente, el crecimiento restringido y el área foliar reducida que presentan estos cultivares 

de manera constitutiva, puede ser debido a una estrategia de ahorro de agua, para disminuir los 

efectos del déficit hídrico en condiciones más exigentes, como las que ocurren en la etapa de 

formación de bulbos. De hecho, por ejemplo Chinchón, mostró una disminución notable de 

CWSI bajo tratamientos bien regados en la etapa de formación de bulbos, lo que denota daños 

no crónicos y recuperación fisiológica en esta etapa.  

5.4.2 Manejo del riego deficitario en ajo 

Un hallazgo importante extraído de los resultados de la tesis fue que, bajo limitación hídrica, 

es factible y recomendable ahorrar agua en etapas previas y utilizarla en la formación del bulbo. 

Tras ensayar el riego deficitario optimizado por etapas (ORDI) en ajo en esta tesis, y teniendo 

en cuenta las diferentes etapas fenológicas, se pudo optimizar el suministro de agua disponible 

para todo el ciclo (Capítulo 4.1.1). Los patrones de riego deficitarios antes de la etapa de 

formación de bulbos regulados por ORDI, no produjeron daños crónicos y permitieron una 

recuperación funcional completa cuando se suministró agua posteriormente en la etapa de 

formación de bulbos. A pesar de que el déficit de agua en las primeras etapas puede afectar el 

rendimiento final, ORDI pudo reducir los daños fisiológicos en la etapa clave de formación de 

bulbos, disminuyendo las posibles penalizaciones de producción final. Esto se logró a través de 

ajustes fisiológicos reversibles y una mejor eficiencia en el uso del agua (Capitulo 4.1.1). Estos 

hallazgos indican que ORDI puede ser una buena metodología de gestión para aumentar la 

productividad del agua en cultivos comerciales de ajo.  

 

 



 

5.5 Variabilidad entre cultivares de ajo en su plasticidad fenotípica en función de la 

disponibilidad hídrica  

En general, los rasgos morfofuncionales y de biomasa estudiados en esta tesis mostraron 

plasticidad fenotípica en respuesta a la disponibilidad de agua del suelo. Sin embargo, la 

magnitud de la plasticidad difirió entre los cultivares. En general, cultivares locales como 

Cbt02710 y Port07990 mostraron menor plasticidad y un fenotipo más estable que cultivares 

comerciales como Gardacho y Pedroñeras con una mayor plasticidad en los rasgos estudiados 

(Figura 8). Estos últimos cultivares mostraron características de biomasa notablemente más 

altas en los entornos más favorables, lo que puede explicarse por su mayor capacidad de 

adquisición de recursos subterráneos y la interceptación de luz (por ejemplo, raíces más 

grandes, alto TLA y alto SLA); y por la eficiencia en la asignación de asimilados hacia los 

bulbos (mayor BIG y BLA). Por su parte, los cultivares locales tenían un fenotipo más estable en 

todos los ambientes (baja plasticidad). Destaca cómo, cuanto mayor era el déficit hídrico, 

menores eran las diferencias en los rasgos de crecimiento y biomasa entre los cultivares 

estudiados. Así, la alta plasticidad de Gardacho y Pedroñeras denotó una mayor sensibilidad a la 

disponibilidad de agua. Esta mayor sensibilidad a la disponibilidad de agua puede ser 

comprometida en entornos con factores climáticos estresantes más severos (Tardieu et al., 

2014). De hecho, Ghalambor et al (2007) afirma que una respuesta canalizada (es decir, 

ausencia o baja plasticidad fenotípica) que permita la expresión del mismo fenotipo 

independientemente de las condiciones ambientales, puede ser la mejor estrategia en la 

adaptación a ambientes nuevos y estresantes. Además, la gran reducción de la biomasa de 

bulbos exhibida por Gardacho y Pedroñeras bajo déficit hídrico podría reflejar otras limitaciones 

funcionales que podrían afectar a su calidad post-cosecha. 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 8. Relación entre las plasticidad fenotípica del bulbo y la biomasa de bulbo para los cultivares en cada tratamiento hídrico.La 

plasticidad está calculada como la ratio entre la varianza de cada cultivar y la varianza de todos los cultivares. Las líneas se 

corresponden con cada uno de los tratamientos: WW,bien regado todo el ciclo, SW, déficit en fase pre-bulbificación; WS,déficit en 

fase de bulbificación y SS,déficit en todo el ciclo. Cada grupo de puntos en vertical se corresponde con un cultivar y su ratio de 

varianza (VR). DRY = Cbt 02710; RAIN = Port07990; PED = Pedroñeras; CHI = Chinchón y GAR= Gardacho 



 

 

5.6 Impacto de otras condiciones climáticas sobre la fisiología de ajo y la producción 

de bulbo 

Otros factores ambientales además de la disponibilidad de agua interactúan en la respuesta al 

ambiente del cultivo de ajo. En este estudio, otros factores como la alta amplitud térmica, el 

déficit de presión de vapor (VPD) o la radiación afectaron el rendimiento fisiológico y la 

producción de bulbos. Por ejemplo, el rendimiento de bulbos y la conductancia del cultivar de 

Las Pedroñeras en 2017 fueron significativamente menores que los de años anteriores (Figura 9ª 

y Capítulo 4.1.1). Lo mismo ocurrió con Gardacho cuando se compararon los resultados de 

2017 con los de 2018 (Figura 9B y Capítulo 4.1.3). Este descenso probablemente estuvo 

asociado principalmente a la ola de calor del verano de 2017 (Sánchez-Benítez al., 2018). 

Además, las condiciones ambientales extraordinariamente limitantes de 2019 (AEMET 2019, 

https://bit.ly/2tvM0X9 y https://bit.ly/2McJVFZ) con sequías, olas de calor y altas amplitudes 

térmicas coincidiendo con la formación del bulbo, probablemente estuvieron involucradas en la 

disminución general de la producción de bulbos de este año en comparación con 2018. Sin 

embargo, este efecto fue menos pronunciado en los cultivares locales Port07990 y Cbt00089 

(Capítulo 4.1.4). En base a estas observaciones, parece necesario estudiar el efecto de otros 

condicionantes ambientales, y su interacción con la disponibilidad de agua, para profundizar en 

el conocimiento de la respuesta del ajo al ambiente, en términos de rendimiento fisiológico y 

producción. 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 9. A) Rendimiento de producción dePedroñeras durante las campañas 2015, 2016 y 2017 ante diferentes tratamientos 

hídricos. B) Biomasa de bulbo de Gardacho (triángulo negro) y Pedroñeras (cuadrado gris) respecto a la media de biomasa de ambos 

los cultivares en cada uno de los tratamientos hídricos en los años 2017 y 2018. WW, bien regado todo el ciclo, SW, déficit en fase 

pre-bulbificación; WS,déficit en fase de bulbificación y SS,déficit en todo el ciclo. El subíndice de cada tratamiento se corresponde 

con el año del ensayo. Por ejemplo WW17 se corresponde con el tratamiento bien regado todo el ciclo en el año 2017 y SW18 se 

corresponde con el tratamiento de déficit en fase pre-bulbificación en el año2018 

A) 

B) 



 

 

6. Conclusiones 

En relación con el objetivo 1): Evaluar la sensibilidad de rasgos funcionales de la planta en 

respuesta a la disponibilidad hídrica, así como la variabilidad en la respuesta de dichos rasgos 

entre los diferentes cultivares.  

 Los cultivares estudiados mostraron, de manera constitutiva, una clara variabilidad en su 

respuesta funcional mostrando diferente sensibilidad a la disponibilidad de agua. Las 

primeras respuestas al déficit hídrico se evidenciaron en la conductancia estomática (gs). 

En este sentido, la buena correlación encontrada entre gs y el índice termográfico CWSI 

sugiere que este índice puede usarse como un indicador temprano, rápido, económico y 

fiable del déficit de agua del ajo. 

 Los patrones de correlación encontrados entre los rasgos funcionales y la ganancia de 

biomasa sugieren que gs y CWSI son buenos predictores del rendimiento de la planta y la 

producción final de bulbos en el ajo. 

En relación con el objetivo 2): Describir estrategias funcionales de resistencia a la sequía de los 

diferentes cultivares y desentrañar sus principales rasgos subyacentes. 

 Los patrones de variación en los rasgos funcionales de los cultivares estudiados se 

ajustaron a diferentes estrategias de resistencia a la sequía. Se encontró una estrategia de 

escape de la sequía en cultivares de maduración temprana (Violeta Spring y Blanco 

Spring). Los cultivares de amplia distribución comercial como Gardacho y Pedroñeras 

mostraron rasgos que se ajustaban a una estrategia de maximización del consumo de 

agua disponible, mientras que los rasgos de ahorro de agua se encontraron 

principalmente en cultivares locales y tradicionales de áreas propensas a la sequía, 

como Cbt02710, Cbt 00089 o Chinchón.  

 Los cultivares cuya estrategia se asociaba con el escape o la evitación de la sequía 

mediante aprovechamiento del agua disponible, exhibieron rasgos de maximización en 

el uso de recursos, específicamente, alta conductancia estomática y gran área foliar, de 

raíces y biomasa elevada. 

 Los cultivares que exhibieron la estrategia de ahorro de agua, minimizaron las pérdidas 

de agua al tener una conductancia estomática máxima constitutivamente baja, área foliar 

reducida y crecimiento restringido. 

En relación con el objetivo 3): Proporcionar una base de conocimiento sobre los 

mecanismos fisiológicos y de respuesta al déficit hídrico en las diferentes etapas fenológicas 

clave del cultivo estableciendo sus consecuencias sobre el desempeño funcional y la 

producción final de bulbos. 

 La etapa más sensible a la disponibilidad de agua para los cultivares estudiados fue la 

etapa de formación de bulbos, en la cual los cultivares de ajo alcanzaron sus tasas de 

transpiración más altas debido a factores internos (cambios en la asignación de 

asimilados y mayor índice de área foliar) y factores externos (momento óptimo de 

condiciones climáticas para el intercambio de gases). 

 Es posible optimizar el suministro de agua en el cultivo del ajo mediante una 

metodología de riego deficitario (como ORDI) que prioriza la distribución de mayor 



 

asignación de riego en la etapa de formación del bulbo, evitando, eso sí, daños 

fisiológicos crónicos en etapas previas. 

En relación con el objetivo 4): Evaluar la plasticidad fenotípica diferencial entre 

cultivares y su relación con la producción de bulbo bajo diferentes condiciones ambientales 

 La plasticidad fenotípica en los rasgos evaluados difirió entre cultivares. Los cultivares 

de amplia distribución comercial, como Gardacho y Pedroñeras, fueron los más 

plásticos, mientras que los cultivares restringidos localmente mostraron fenotipos más 

canalizados (es decir, baja plasticidad fenotípica) en los rasgos estudiados. 

 La alta plasticidad de Gardacho y Pedroñeras se reflejó en una biomasa de bulbos 

notablemente más alta que los cultivares locales en ambientes favorables. Sin embargo, 

el déficit de agua y otros factores ambientales estresantes (por ejemplo, olas de calor o 

déficit de presión de vapor alto) llevaron a disminuciones significativas en la 

producción de bulbos, mostrando un rendimiento similar al de los cultivares locales en 

los entornos más estresantes.  

  



 

7. Referencias bibliográficas 

Alpert, P., 2006. Constraints of tolerance: why are desiccation-tolerant organisms so small or rare? J. Exp. Biol. 209, 1575–1584. 

https://doi.org/10.1242/jeb.02179  

Blum, A., 2005. Drought resistance, water-use efficiency, and yield potential—are they compatible, dissonant, or mutually exclusive? 

Aust. J. Agric. Res. 56, 1159–1168. https://doi.org/10.1071/AR05069  

Bradshaw, A.D., 1965. Evolutionary significance of phenotypic plasticity in plants. Adv. Genet. 13, 115–155. 

https://doi.org/10.1016/S0065-2660(08)60048-6 

Calderini, D.F., Slafer, G.A., 1999. Has yield stability changed with genetic improvement of wheat yield? Euphytica 107, 51–59. 

https://doi.org/10.1023/A:1003579715714 

Carlson, J.E., Adams, C.A., Holsinger, K.E., 2016. Intraspecific variation in stomatal traits, leaf traits and physiology reflects 

adaptation along aridity gradients in a South African shrub. Ann. Bot. 117, 195–207. https://doi.org/10.1093/aob/mcv146 

Carvalho, D.R.A., Torre, S., Kraniotis, D., Almeida, D.P.F., Heuvelink, E., Carvalho, S.M.P., 2015. Elevated air movement 

enhances stomatal sensitivity to abscisic acid in leaves developed at high relative air humidity. Front. Plant Sci. 6, 1–11. 

https://doi.org/10.3389/fpls.2015.00383 

Cattivelli, L., Rizza, F., Badeck, F.W., Mazzucotelli, E., Mastrangelo, A.M., Francia, E., Marè, C., Tondelli, A., Stanca, A.M., 2008. 

Drought tolerance improvement in crop plants: An integrated view from breeding to genomics. F. Crop. Res. 105, 1–14. 

https://doi.org/10.1016/j.fcr.2007.07.004 

Chatterjee, A., Solankey, S.S., 2015. Functional Physiology in Drought Tolerance of Vegetable Crops — an Approach to Mitigate 

Climate Change, in: Choudhary, M., Patel, V.B., Sidiqqui, M., Mahdi, S. (Eds.), Climate Dynamics in Horticultural Science. 

Apple Academic Press, Oakville, Canada, pp. 150–167. 

Chaves, M.M., Costa, J.M., Zarrouk, O., Pinheiro, C., Lopes, C.M., Pereira, J.S., 2016. Controlling stomatal aperture in semi-arid 

regions—The dilemma of saving water or being cool? Plant Sci. 251, 54–64. https://doi.org/10.1016/j.plantsci.2016.06.015  

Chaves, M.M., Pereira, J.S., Maroco, J., Rodrigues, M.L., Ricardo, C.P.P., Osório, M.L., Carvalho, I., Faria, T., Pinheiro, C., 2002. 

How plants cope with water stress in the field. Photosynthesis and growth. Ann. Bot. 89 Spec No, 907–16. 

https://doi.org/10.1093/aob/mcf105  

Costa, J.M., Marques da Silva, J., Pinheiro, C., Baron, M., Mylona, P., Centritto, M., Haworth, M., Loreto, F., Uzilday, B., Turkan, 

I., Oliveira, M.M., 2019. Opportunities and limitations of crop phenotyping in Southern European countries. Front. Plant Sci. 

10, 1125. https://doi.org/10.3389/FPLS.2019.01125 

Dingemanse, N.J., Kazem, A.J.N., Réale, D., Wright, J., 2010. Behavioural reaction norms: animal personality meets individual 

plasticity. Trends Ecol. Evol. 25, 81–89. https://doi.org/10.1016/J.TREE.2009.07.013 

Dwivedi, S.L., Ceccarelli, S., Blair, M.W., Upadhyaya, H.D., Are, A.K., Ortiz, R., 2016. Landrace germplasm for improving yield 

and abiotic stress adaptation. Trends Plant Sci. 21, 31–42. https://doi.org/https://doi.org/10.1016/j.tplants.2015.10.012   

Etoh, T., Simon, P.W., 2002. Diversity, fertility and seed production of garlic. Genetics 101–118. 

https://doi.org/10.1079/9780851995106.0000  

El Hafid, R., Smith, D.H., Karrou, M., Samir, K., 1998a. Root and shoot growth, water use and water use efficiency of spring durum 

wheat under early-season drought. Agronomie 18, 181–195. https://doi.org/10.1051/agro:19980302  

El Hafid, R., Smith, D.H., Karrou, M., Samir, K., 1998b. Physiological responses of spring durum wheat cultivars to early-season 

drought in a Mediterranean environment. Ann. Bot. 81, 363–370. https://doi.org/10.1006/anbo.1997.0567  

Fabeiro Cortés, C., Martín de Santa Olalla, F., López Urrea, R., 2003. Production of garlic (Allium sativum L.) under controlled 

deficit irrigation in a semi-arid climate. Agric. Water Manag. 59, 155–167. https://doi.org/10.1016/S0378-3774(02)00125-7  

Figueroa-Bustos, V., Palta, J.A., Chen, Y., Siddique, K.H.M., 2019. Early season drought largely reduces grain yield in wheat 

cultivars with smaller root systems. Plants 8. https://doi.org/10.3390/plants8090305  

Flexas, J., Medrano, H., 2003. Respuesta de las plantas al estrés hídrico, in: Reigosa, M., Pedrol, N., Sánchez, A. (Eds.), La 

Ecofisiología Vegetal: Una Ciencia de Síntesis. Thomson-Paraninfo, Madrid, Spain, pp. 253–286. 

Flexas, J., Medrano, H., 2002. Drought-inhibition of photosynthesis in C3plants: Stomatal and non-stomatal limitations revisited. 

Ann. Bot. 89, 183–189. https://doi.org/10.1093/aob/mcf027  

Ghalambor, C.K., McKay, J.K., Carroll, S.P., Reznick, D.N., 2007. Adaptive versus non-adaptive phenotypic plasticity and the 

potential for contemporary adaptation in new environments. Funct. Ecol. 21, 394–407. https://doi.org/10.1111/j.1365-

2435.2007.01283.x  

Gregorio, G.B., Senadhira, D., Mendoza, R.D., Manigbas, N.L., Roxas, J.P., Guerta, C.Q., 2002. Progress in breeding for salinity 

tolerance and associated abiotic stresses in rice. F. Crop. Res. 76, 91–101. https://doi.org/10.1016/S0378-4290(02)00031-X  

Henry, C., John, G.P., Pan, R., Bartlett, M.K., Fletcher, L.R., Scoffoni, C., Sack, L., 2019. A stomatal safety-efficiency trade-off 

constrains responses to leaf dehydration. Nat. Commun. 10, 1–9. https://doi.org/10.1038/s41467-019-11006-1  

Hsiao, J., Yun, K., Moon, K.H., Kim, S.-H., 2019. A process-based model for leaf development and growth in hardneck garlic 

(Allium sativum). Ann. Bot. 1–18. https://doi.org/10.1093/aob/mcz060  

Ishimwe, R., Abutaleb, K., Ahmed, F., 2014. Applications of thermal imaging in agriculture—A review. Adv. Remote Sens. 03, 

128–140. https://doi.org/10.4236/ars.2014.33011  

Jahn, C.E., Mckay, J.K., Mauleon, R., Stephens, J., McNally, K.L., Bush, D.R., Leung, H., Leach, J.E., 2011. Genetic variation in 

biomass traits among 20 diverse rice varieties. Plant Physiol. 155, 157–168. https://doi.org/10.1104/pp.110.165654 

Japon-Quintero, J., 1984. El cultivo del ajo, Hojas divulgadoras, Num. 1/84 HD. Neografis S. L., Madrid. 

 

Jones, H.G., 2004. Application of Thermal Imaging and Infrared Sensing in Plant Physiology and Ecophysiology. Adv. Bot. Res. 

41, 107–163. https://doi.org/https://doi.org/10.1016/S0065-2296(04)41003-9 

Jones, H.G., 1999. Use of thermography for quantitative studies of spatial and temporal variation of stomatal conductance over 

leaf surfaces 1043–1055. 

Kamenetsky, R., Shafir, I.L., Zemah, H., Barzilay, A., Rabinowitch, H.D., 2004. Environmental control of garlic growth and 

florogenesis. J. Am. Soc. Hortic. Sci. 129, 144–151. https://doi.org/10.21273/JASHS.129.2.0144  

Kang, Y., Han, Y., Torres-Jerez, I., Wang, M., Tang, Y., Monteros, M., Udvardi, M., 2011. System responses to long-term drought 

and re-watering of two contrasting alfalfa varieties. Plant J. 68, 871–889. https://doi.org/10.1111/j.1365-313X.2011.04738.x  

Kew, S.F., Philip, S.Y., Van Oldenborgh, G.J., Otto, F.E.L., Vautard, R., Van Der Schrier, G., 2019. The exceptional summer heat  

https://doi.org/10.1242/jeb.02179
https://doi.org/10.1071/AR05069
https://doi.org/10.1016/S0065-2660(08)60048-6
https://doi.org/10.1023/A:1003579715714
https://doi.org/10.1093/aob/mcv146
https://doi.org/10.3389/fpls.2015.00383
https://doi.org/10.1016/j.fcr.2007.07.004
https://doi.org/10.1016/j.plantsci.2016.06.015
https://doi.org/10.1093/aob/mcf105
https://doi.org/10.3389/FPLS.2019.01125
https://doi.org/10.1016/J.TREE.2009.07.013
https://doi.org/https:/doi.org/10.1016/j.tplants.2015.10.012
https://doi.org/10.1079/9780851995106.0000
https://doi.org/10.1051/agro:19980302
https://doi.org/10.1006/anbo.1997.0567
https://doi.org/10.1016/S0378-3774(02)00125-7
https://doi.org/10.3390/plants8090305
https://doi.org/10.1093/aob/mcf027
https://doi.org/10.1111/j.1365-2435.2007.01283.x
https://doi.org/10.1111/j.1365-2435.2007.01283.x
https://doi.org/10.1016/S0378-4290(02)00031-X
https://doi.org/10.1038/s41467-019-11006-1
https://doi.org/10.1093/aob/mcz060
https://doi.org/10.4236/ars.2014.33011
https://doi.org/10.1104/pp.110.165654
https://doi.org/https:/doi.org/10.1016/S0065-2296(04)41003-9
https://doi.org/10.21273/JASHS.129.2.0144
https://doi.org/10.1111/j.1365-313X.2011.04738.x


 

Knight, C.A., Vogel, H., Kroymann, J., Shumate, A., Witsenboer, H., Mitchell-Olds, T., 2006. Expression profiling and local 

adaptation of Boechera holboellii populations for water use efficiency across a naturally occurring water stress gradient. Mol. 

Ecol. 15, 1229–1237. https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2006.02818.x  

Kulkarni, M., Phalke, S., 2009. Evaluating variability of root size system and its constitutive traits in hot pepper (Capsicum annum 

L.) under water stress. Sci. Hortic. (Amsterdam). 120, 159–166. https://doi.org/10.1016/j.scienta.2008.10.007  

Lacape, M.J., Wery, J., Annerose, D.J.M., 1998. Relationships between plant and soil water status in five field-grown cotton 

(Gossypium hirsutum L.) cultivars. F. Crop. Res. 57, 29–43. https://doi.org/10.1016/S0378-4290(97)00111-1 

Lallemand, J., Messian, C.M., Briand, F., Etoh, T., 1997. Delimitation of varietal groups in garlic (Alliumsativum L.) by 

morphologigal, physiological and biochemical. characters. Acta Hortic. https://doi.org/10.17660/ActaHortic.1997.433.10  

Lana, M.A., Eulenstein, F., Schlindwein, S.L., Graef, F., Sieber, S., von Hertwig Bittencourt, H., 2017. Yield stability and lower 

susceptibility to abiotic stresses of improved open-pollinated and hybrid maize cultivars. Agron. Sustain. Dev. 37. 

https://doi.org/10.1007/s13593-017-0442-x  

Li, Y., Johnson, D.A., Su, Y., Cui, J., Zhang, T., 2005. Specific leaf area and leaf dry matter content of plants growing in sand 

dunes. Bot. Bull. Acad. Sin. 46, 127–134. https://doi.org/10.7016/BBAS.200504.0127  

Ma, L., Ahuja, L.R., Islam, A., Trout, T.J., Saseendran, S.A., Malone, R.W., 2017. Modeling yield and biomass responses of maize 

cultivars to climate change under full and deficit irrigation. Agric. Water Manag. 180, 88–98. 

https://doi.org/10.1016/j.agwat.2016.11.007   

Mir, R.R., Zaman-Allah, M., Sreenivasulu, N., Trethowan, R., Varshney, R.K., 2012. Integrated genomics, physiology and breeding 

approaches for improving drought tolerance in crops. Theor. Appl. Genet. 125, 625–645. https://doi.org/10.1007/s00122-012-

1904-9  

Nackley, L.L., Jeong, J.H., Oki, L.R., Kim, S.H., 2016. Photosynthetic acclimation, biomass allocation, and water use efficiency of 

garlic in response to carbon dioxide enrichment and nitrogen fertilization. J. Am. Soc. Hortic. Sci. 141, 373–380. 

https://doi.org/10.21273/jashs.141.4.373  

Nakhforoosh, A., Bodewein, T., Fiorani, F., Bodner, G., 2016. Identification of water use strategies at early growth stages in durum 

wheat from shoot phenotyping and physiological measurements. Front. Plant Sci. 7, 1–13. 

https://doi.org/10.3389/fpls.2016.01155  

Nicotra, A.B., Davidson, A., 2010. Adaptive phenotypic plasticity and plant water use. Funct. Plant Biol. 37, 117–127. 

https://doi.org/10.1071/FP09139  

Nunes, C., de Sousa Araújo, S., da Silva, J.M., Fevereiro, M.P.S., da Silva, A.B., 2008. Physiological responses of the legume 

model Medicago truncatula cv. Jemalong to water deficit. Environ. Exp. Bot. 63, 289–296. 

https://doi.org/10.1016/j.envexpbot.2007.11.004  

Obidiegwu, J.E., Bryan, G.J., Jones, H.G., Prashar, A., 2015. Coping with drought: Stress and adaptive responses in potato and 

perspectives for improvement. Front. Plant Sci. 6, 1–23. https://doi.org/10.3389/fpls.2015.00542  

Pérez-Ramos, I.M., Matías, L., Gómez-Aparicio, L., Godoy, Ó., 2019. Functional traits and phenotypic plasticity modulate species 

coexistence across contrasting climatic conditions. Nat. Commun. 10, 1–11. https://doi.org/10.1038/s41467-019-10453-0  

Polania, J.A., Poschenrieder, C., Beebe, S., Rao, I.M., 2016. Effective use of water and increased dry matter partitioned to grain 

contribute to yield of common bean improved for drought resistance. Front. Plant Sci. 7, 1–10. 

https://doi.org/10.3389/fpls.2016.00660  

Prashar, A., Jones, H.G., 2014. Infra-red thermography as a high-throughput tool for field phenotyping. Agronomy 4, 397–417. 

https://doi.org/10.3390/agronomy4030397  

Prashar, A., Yildiz, J., McNicol, J.W., Bryan, G.J., Jones, H.G., 2013. Infra-red thermography for high throughput field phenotyping 

in Solanum tuberosum. PLoS One 8, 1–9. https://doi.org/10.1371/journal.pone.0065816  

Richards, R.A., 2006. Physiological traits used in the breeding of new cultivars for water-scarce environments. Agric. Water Manag. 

80, 197–211. https://doi.org/10.1016/j.agwat.2005.07.013  

Rizza, F., Ghashghaie, J., Meyer, S., Matteu, L., Mastrangelo, A.M., Badeck, F.W., 2012. Constitutive differences in water use 

efficiency between two durum wheat cultivars. F. Crop. Res. 125, 49–60. https://doi.org/10.1016/j.fcr.2011.09.001  

Rizzalli, R.H., Villalobos, F.J., Orgaz, F., 2002. Radiation interception, radiation-use efficiency and dry matter partitioning in garlic 

(Allium sativum L.). Eur. J. Agron. 18, 33–43. https://doi.org/10.1016/S1161-0301(02)00094-1 

Sack, L., Cowan, P.D., Jaikumar, N., Holbrook, N.M., 2003. The “hydrology” of leaves: Co-ordination of structure and function in 

temperate woody species. Plant, Cell Environ. 26, 1343–1356. https://doi.org/10.1046/j.0016-8025.2003.01058.x 

Sadras, V.O., Montoro, A., Moran, M.A., Aphalo, P.J., 2012. Elevated temperature altered the reaction norms of stomatal 

conductance in field-grown grapevine. Agric. For. Meteorol. 165, 35–42. 

https://doi.org/10.1016/J.AGRFORMET.2012.06.005  

Sánchez-Benítez, A., García-Herrera, R., Barriopedro, D., Sousa, P.M., Trigo, R.M., 2018. June 2017: The Earliest European 

Summer Mega-heatwave of Reanalysis Period. Geophys. Res. Lett. 45, 1955–1962. https://doi.org/10.1002/2018GL077253  

SangSik, N., InHu, C., SangKyung, B., JinKi, B., 2007. Effect of irrigation level on plant growth and bulb yield during bulb  

Shavrukov, Y., Kurishbayev, A., Jatayev, S., Shvidchenko, V., Zotova, L., Koekemoer, F., de Groot, S., Soole, K., Langridge, P., 

2017. Early flowering as a drought escape mechanism in plants: How can it aid wheat production? Front. Plant Sci. 8, 1950. 

https://doi.org/10.3389/fpls.2017.01950 

Silim, S.N., Saxena, M.C., Erskine, W., 1993. Adaptation of lentil to the mediterranean environment. I. factors affecting yield under 

drought conditions. Exp. Agric. 29, 9–19. https://doi.org/10.1017/S0014479700020366  

Sinebo, W., 2005. Trade off between yield increase and yield stability in three decades of barley breeding in a tropical highland 

environment. F. Crop. Res. 92, 35–52. https://doi.org/10.1016/j.fcr.2004.08.009  

Srinivasa Rao, N.K., Bhatt, R.M., Sadashiva, A.T., 2000. Tolerance to water stress in tomato cultivars. Photosynthetica 38, 465–

467. https://doi.org/10.1023/A:1010902427231  

Tardieu, F., 2005. Plant tolerance to water deficit: Physical limits and possibilities for progress. Comptes Rendus - Geosci. 337, 57–

67. https://doi.org/10.1016/j.crte.2004.09.015  

Tardieu, F., Parent, B., Caldeira, C.F., Welcker, C., 2014. Genetic and physiological controls of growth under water deficit. Plant 

Physiol. 164, 1628–1635. https://doi.org/10.1104/pp.113.233353  

Tchórzewska, D., Bocianowski, J., Najda, A., Dabrowska, A., Winiarczyk, K., 2017. Effect of environment fluctuations on biomass 

and allicin level in Allium sativum (cv. Harnas, Arkus) and Allium ampeloprasum var. ampeloprasum (GHG-L). J. Appl. 

Bot. Food Qual. 90, 106–114. https://doi.org/10.5073/JABFQ.2017.090.013  

Valladares, F., Vilagrosa, A., Peñuelas, J., Ogaya, R., Camarero, J.J., Corcuera, L., Sisó, S., Gil-Pelegrín, E., 2004. Estrés hídrico: 

ecofisiología y escalas de la sequía, in: Ecología Del Bosque Mediterráneo En Un Mundo Cambiante. pp. 163–190. 

Vilela, A.E., González-Paleo, L., 2015. Changes in resource-use strategy and phenotypic plasticity associated with selection for 

yield in wild species native to arid environments. J. Arid Environ. 113, 51–58. https://doi.org/10.1016/j.jaridenv.2014.09.005 

https://doi.org/10.1111/j.1365-294X.2006.02818.x
https://doi.org/10.1016/j.scienta.2008.10.007
https://doi.org/10.1016/S0378-4290(97)00111-1
https://doi.org/10.17660/ActaHortic.1997.433.10
https://doi.org/10.1007/s13593-017-0442-x
https://doi.org/10.7016/BBAS.200504.0127
https://doi.org/10.1016/j.agwat.2016.11.007
https://doi.org/10.1007/s00122-012-1904-9
https://doi.org/10.1007/s00122-012-1904-9
https://doi.org/10.21273/jashs.141.4.373
https://doi.org/10.3389/fpls.2016.01155
https://doi.org/10.1071/FP09139
https://doi.org/10.1016/j.envexpbot.2007.11.004
https://doi.org/10.3389/fpls.2015.00542
https://doi.org/10.1038/s41467-019-10453-0
https://doi.org/10.3389/fpls.2016.00660
https://doi.org/10.3390/agronomy4030397
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0065816
https://doi.org/10.1016/j.agwat.2005.07.013
https://doi.org/10.1016/j.fcr.2011.09.001
https://doi.org/10.1016/S1161-0301(02)00094-1
https://doi.org/10.1046/j.0016-8025.2003.01058.x
https://doi.org/10.1016/J.AGRFORMET.2012.06.005
https://doi.org/10.1002/2018GL077253
https://doi.org/10.3389/fpls.2017.01950
https://doi.org/10.1017/S0014479700020366
https://doi.org/10.1016/j.fcr.2004.08.009
https://doi.org/10.1023/A:1010902427231
https://doi.org/10.1016/j.crte.2004.09.015
https://doi.org/10.1104/pp.113.233353
https://doi.org/10.5073/JABFQ.2017.090.013
https://doi.org/10.1016/j.jaridenv.2014.09.005


 

Villalobos, F.J., Testi, L., Rizzalli, R., Orgaz, F., 2004. Evapotranspiration and crop coefficients of irrigated garlic (Allium sativum 

L.) in a semi-arid climate. Agric. Water Manag. 64, 233–249. https://doi.org/10.1016/S0378-3774(03)00198-7 

Volaire, F., Barkaoui, K., Norton, M., 2014. Designing resilient and sustainable grasslands for a drier future: Adaptive strategies, 

functional traits and biotic interactions. Eur. J. Agron. 52, 81–89. https://doi.org/10.1016/j.eja.2013.10.002 

Wilson, P.J., Thompson, K., Hodgson, J.G., 1999. Specific leaf area and leaf dry matter content as alternative predictors of plant 

strategies. New Phytol. 143, 155–162. https://doi.org/10.1046/j.1469-8137.1999.00427.x 

Wu, C., Wang, M., Cheng, Z., Meng, H., 2016. Response of garlic (Allium sativum L.) bolting and bulbing to temperature and 

photoperiod treatments. Biol. Open 5, 507–518. https://doi.org/10.1242/bio.016444 

Zheng, S.., Kamenetsky, R., Féréol, L., Barandiaran, X., Rabinowitch, H.., Chovelon, V., Kik, C., 2007. Garlic breeding system 

innovations. Med. Aromat. Plant Sci. Biotechnol. 1, 6–15. 

 

https://doi.org/10.1016/S0378-3774(03)00198-7
https://doi.org/10.1016/j.eja.2013.10.002
https://doi.org/10.1046/j.1469-8137.1999.00427.x
https://doi.org/10.1242/bio.016444

