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Resumen

El cultivo de plantas bajo condiciones de invernadero, generalmente se
hace en macetas de volumen reducido, durante tiempos prolongados,
lo que genera un estrés abidtico que puede afectar la capacidad
fotosintética, el crecimiento y el desarrollo vegetal. Especies de interés
agronomico muestran que, al ser cultivadas en un volumen de maceta
pequena, ocurre una limitacion en el crecimiento radicular. El objetivo
fue evaluar la regulacion de tasa fotosintética (A) y el crecimiento en
plantulas de cacao cultivadas en diferentes volimenes de suelo durante
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Soil volume restriction, effect on photosynthesis in
cocoa
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Abstract

The cultivation of plants under greenhouse conditions is generally
done in pots of reduced volume, during prolonged periods of time,
which generates abiotic stresses that can affect photosynthetic
capacity, growth and plant development. Species of agronomic interest
show that when grown in small pot volume, root growth is limited.
The aim was to evaluate the regulation of photosynthetic rate (A) and
growth in cocoa seedlings grown in different soil volumes during
5 months: Small (P; 2 L), Medium (M; 8 L) and Large (G; 11 L); evaluating
gas exchange, photochemical and growth parameters. A reduction of A,
integrated diurnal photosynthesis (Ap) and maintenance of nocturnal
respiration (Rax) was obtained in P, suggesting a possible inhibition of
A by feedback and an alteration in the carbon balance. The reduction
in total dry weight, allometric measures and growth suggest a
relationship between growth and physiological performance.
The P treatment produced a limitation in root growth, which altered
the source-sink relationship, causing a reduction in the physiological
and growth response. It was concluded that for the cocoa studied, the

most appropriate pot volumes were G and M treatments.

Key words: Carbon balance, sink, cocoa, root restriction, growth,

photosynthetic rate.
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1. Introduccion

Las plantas requieren de un sistema radicular que les permita un
suministro adecuado de agua y nutrientes, asi como también,
el crecimiento de brotes necesarios para su anclaje al suelo [1].
La disminucién del volumen de suelo disponible para el desarrollo de
las raices, como es el caso de cultivos en viveros, genera una
competencia por los recursos minerales, baja disponibilidad de oxigeno
y capacidad de absorcion de agua [2], reduciendo el crecimiento [3];
asi como, cambios en la asignacién de carbono hacia las raices y por

tanto en la relacion fuente-sumidero.

Los principales 6rganos donde ocurre la fotosintesis son las hojas
maduras (fuente), mientras que las raices, tallos, semillas y frutos
(sumideros de carbono) no contribuyen significativamente a la
ganancia de carbono, y son dependientes del CO: fijado durante la

fotosintesis [4].

Las alteraciones en la relacion fuente-sumidero a causa de una
restriccion en el volumen del suelo (para la optimizacion de espacio en
los viveros), durante un tiempo prolongado, generan cambios en la
distribucion de asimilados, que pueden causar una variacion de la tasa
neta fotosintética (A) y alteraciones en el crecimiento de las plantas
[3, 5-7]. Estos cambios fisiologicos y morfoldgicos ocurren como
respuesta a una reduccion del crecimiento radicular con el tamano de
la maceta, que afectan: el crecimiento de brotes radiculares,
alteraciones en la acumulacion y asignacion de la biomasa, la A, el
contenido de clorofila, las relaciones hidricas de la planta, la absorcion

de nutrientes y la floracion [8].
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Mientras que las plantas tropicales cultivadas sin limitacion de suelo en
el campo mantienen altas capacidades fotosintéticas [9], indicando que
la aclimatacion de A puede ser una consecuencia del crecimiento
radicular restringido debido a un volumen de maceta inadecuada [10]
y, como la raiz es el principal sumidero metabdlico de carbono,
se estaria limitando la demanda del mismo, conduciendo a la
acumulacion de almidén y aztcares en las hojas [11]. La A también
puede reducirse cuando la demanda de carbohidrato por las plantas

disminuye (reduccion de fuerza del sumidero) [4].

DaMatta (2003) [12], reporto en café arabigo (Coffea arabica), una baja
A, asociada al pequeno tamano de maceta. Resultados similares han
sido reportados en tabaco (Nicotiana tabacum; [13]), pepino (Cucumis
sativus; [3]), algodén (Gossypium hirsutum; [5]) y otras especies C3
crecidas a elevadas [CO-] [9]. Arboles de aguacate (Persea americana)
y mango (Mangifera indica) muestran disminuciones de A, acompanado
de una disminucion en la conductancia estomatica (gs) y en el potencial
hidrico foliar (¥ [6, 14]. Por el contrario, estudios realizados en soya
(Glycine max; [15]) no mostraron cambios en A, pero si disminuciones
en el contenido de clorofila [3, 16, 17]. En mandarina (Citrus reticulata)
sometidas a restriccion radicular durante tres anos, no se encontraron
cambios en A, ¥ tasa de transpiracion (E) e incluso en el contenido de
carbohidratos foliares [18]; mientras que plantas de tomate
(Lycopersicon esculentum), mostraron una disminucion en A, gs, ¥y
concentracion intercelular de CO: (Ci), causando un aumento en la
limitacion estomatica (Ls) y una reduccion de los parametros
fotoquimicos como el transporte de electrones (J) y la eficiencia
cuantica relativa del fotosistema II (®psi); acompanados por aumentos

en la cantidad de carbohidratos en varios tejidos de las plantas [19].
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La disminucién del volumen de suelo, causé una reduccion en la
longitud y expansion foliar [14, 20, 21]; un menor niumero de ramas [3],
area foliar mas pequena y menos cantidad de hojas por planta
[5, 16, 18, 24] y un menor crecimiento [14], ademas de una disminucion
de la biomasa seca en hojas, tallos y raices [5]. En plantas de tomate,
la biomasa seca aérea disminuy6 en menor grado que la biomasa seca
de raices [21]; mientras que, en macetas de mayor tamano, las plantas

mostraron un aumento en la biomasa seca del tallo [25] y en soya [15].

El cacao (Theobroma cacao L.) es una especie perenne tropical, albgama,
de la familia Malvaceae [26], caracterizada por ser un arbol con un
crecimiento de 4 a 7 m pudiendo alcanzar hasta los 20 m [27].
Su produccion mundial fue de 4,75 millones de toneladas en 2020 [28],
y es considerado uno de los cultivos perennes mas importantes en el

mundo por sus valores nutritivos y economicos [29].

Los estudios en cuanto a la respuesta ecofisiologica de plantas de
T. cacao sometidas a restriccion radicular han sido escasos,
es necesario identificar el volumen de sustrato para obtener plantulas
de cacao saludables, con el fin de establecer futuras plantaciones con
éxito [30]. Evaluar esta respuesta, a través del intercambio de gases,
fluorescencia de la clorofila a, crecimiento y acumulacién de biomasa,
de plantas de cacao cultivadas en diferentes volumenes de suelo,
nos permitird evaluar la respuesta integral de las plantas y conocer la
contribucion de los factores estomaticos y no estomaticos de la
fotosintesis bajo condiciones de restriccion del desarrollo o

crecimiento radicular.
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2. Metodologia

El estudio se realizo en el Arboretum del Instituto de Biologia
Experimental (IBE), Caracas-Venezuela. Se realizaron dos
experimentos: primer experimento (PE; Marzo-Julio 2011) y segundo
experimento (SE; Marzo-Agosto 2012). En el cual se utilizaron
individuos de T. cacao resultado de cruces entre los cultivares IMC67 x
Ocumare (PE) y IMC67 x Santa Cruz 10 (SE), de aproximadamente 1 afo
de edad cuya altura promedio fue 0,6 my se encontraban cultivadas en
un volumen de suelo de aproximadamente 1L en condiciones de
sombra, es decir, 50 % con respecto a la densidad de flujo fotonico

(DFF) previo a cada experimento.

En el PE se utilizaron 15 plantas y en el SE 25, las cuales fueron
cultivadas en diferentes volumenes de suelo: Pequeno (P; 2 L); Mediano
(M; 8 L) y Grande (G; 11 L); ademas, en el SE se colocaron 5 plantas en el
suelo sin restriccion radicular, las cuales fueron utilizadas como

plantas control (C).

2.1 Parametros microclimaticos

Se realizaron cursos diarios mensuales del PE (al ts) y durante el
desarrollo del SE (to-s) a intervalos de medicion de una hora de los

siguientes parametros:

- Densidad de Flujo Foténico (DFF), mediante un sensor de flujo
cuantico LI-2501 (Li-COR, USA).
- Temperatura del Aire (T.) y Temperatura Foliar (Tf), con termistores

YSI (Yellow Springs, Ohio, USA) conectados a un teletermdémetro.
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- Humedad Relativa (% HR).
- Gradiente de Presion de Vapor Hoja-Aire (Aw hoja-aire): cON los datos
de temperatura y % HR se calculé mediante la siguiente ecuacion,

descrita por Rundel y Jarrel (1989) [31]:

Awhoja — aire = p, — p, X (HR/l{)O)
donde pxes la presion de saturacion de vapor de agua a la Ty para la hoja

y pa es la presion de saturacion de agua ala T..

2.2 Estado hidrico

El Wde las plantas (n=6) fue determinado a las 7:00 am y 12:00 am con
el uso de una camara de presion (PMS 600, PMS Instrument Company,

Oregon, USA) a los 5 meses (ts) en el SE.

2.3 Intercambio de gases

Las mediciones se realizaron en hojas completamente expandidas y
desarrolladas durante cada tratamiento, después de un periodo de
aclimataciéon de 4 meses (t4) en el PE (n=3) y al inicio (to), a los 3 (ts),

4 (t4) y 5 (ts) meses (n=6) en el SE.

Las medidas instantaneas de fotosintesis (A), conductancia estomatica
(gs), transpiracion (E) y concentracion intracelular de CO: (Cj) se

realizaron en hojas completamente expandidas (n=6), utilizando un
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sistema abierto de intercambio de gases modelo CIRAS 2 (PP Systems,
Hitchin, RU). Las medidas fueron realizadas a 380 pmol mol™ de CO;,
21% de 02,2400 umol m™s™ de DFF y a una T de 25 °C. Con los valores
obtenidos de las medidas de intercambio gaseoso se calculo la
eficiencia de uso de agua instantanea (EUA = A/E). Se determinaron A,
E y EUA integradas, mediante el calculo del area bajo la curva de los
cursos diarios (n=6) y de respiracion nocturna (Rax) (n=3) realizados a
intervalos de 2 horas durante 8 horas y 30 minutos durante 12 horas
respectivamente (SE), bajo la densidad de flujo foténico ambiental

(DFFamb) y temperatura ambiental (Tamb).

2.4  Curvas respuesta A vs C; (A/C))

Se realizaron curvas A/C; en hojas intactas de plantas, incrementando
progresivamente la concentracion atmosférica de CO: (C.) de
0 a 1500 umol mol™. Las curvas fueron ajustadas utilizando el programa
SigmaPlot 11.0 segtin la ecuacién empirica: A = (b+d) x e*“, donde b es
la A a CO; saturante (Acozsar); b+d = es un estimado de la fotorespiracion
(Fr). La eficiencia de carboxilacion (EC) fue calculada como el producto
de k * d, la cual corresponde a la pendiente de la porcion lineal de la
curva. Se calculo la limitacion estomatica relativa (Ls) segun Farquhar y
Sharkey (1982) [32] como: Ls = [(Ao-A/Ao] x 100, donde A, es la tasa
fotosintética cuando Ci=C,, considerando una gs infinita y A es la tasa
fotosintética a Ca (380 umol mol™) y limitacion mesofilar relativa (Lm)
segun Jacob y Lawlor (1991) [33] como: el porcentaje de limitacion

relativa impuesto por el estrés (volumen de suelo) sobre A evaluado a
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800 umol mol” de CO; el cual fue definido como:
L = [(Ac-As/Ac] X100, donde Ac es la Acoxa del tratamiento
correspondiente a la curva mayor y la As es la Acozsac para los otros

tratamientos bajo estrés ligero y estrés severo.

2.5 Curvas respuesta A vs DFF (A /DFF)

Se realizaron curvas de A/DFF a los 3 (t3) y 5 (ts) meses después del
inicio del SE. Se incrementd progresivamente la DFF de 0 a
1.200 pmol m™? s, Las medidas se realizaron a 380 pmol mol™ de CO,
21% de O2y T a 25 °C en hojas completamente expandidas. Las curvas
A/DFF fueron ajustadas utilizando el programa SigmaPlot 11.0 segun la
ecuacion empirica: A = b + d * P donde b es la A a luz saturante
(Aprrsat); b + d es la tasa de respiracion mitocondrial. La eficiencia
cuantica aparente (®coz) se calculdé como el producto de k * DFF,

la cual corresponde a la pendiente de la porcion lineal de la curva.

2.6 Actividad fotoquimica del PSII

Las medidas de fluorescencia de la clorofila a se realizaron en hojas
intactas (n=6) en cada tratamiento al inicio (to), al primer (t;) y tercer (ts)
mes de aclimatacion del SE, segun el protocolo descrito por Genty y
col. (1989) [34]. Mediante la determinacién de la fluorescencia minima
(Fo) y la fluorescencia maxima (Fn) de hojas adaptadas a oscuridad

(previo al amanecer) y la fluorescencia minima (F,), la fluorescencia
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maxima (Fm) y la fluorescencia estable (F) de hojas adaptadas a

400 umol m™ s de DFF, se calcularon los siguientes parametros:

e La eficiencia cuantica maxima del PSII (F./Fn) en hojas

adaptadas a la oscuridad:
Fv/Fm = (Fm = Fo)/Fm
e Laeficiencia cuantica relativa del PSII (dsn):
@si = (Fm - F)/ F'm
e El coeficiente de extincion fotoquimica (qgp):
Q= (Frn - F)/ (Fn - Fo)
o El coeficiente de extincién no fotoquimica (gn):
gn=1- (Fm = Fo)/ (Fm - Fo)

e El transporte de electrones (J) se estim6 segan Krall y Edwards

(1992) [35] de la siguiente manera:
J=dsux DFF xax f

donde: a = la fraccion de DFF absorbida por la hoja (considerada como
0,84).

f = la proporcion de e- que es absorbida por el PSII (0,5 ya que ambos
fotosistemas estan involucrados de igual manera en el transporte lineal
de e-).
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2.7 Determinaciones bioquimicas

Las determinaciones bioquimicas se realizaron en muestras de hojas
(n=5) en las cuales se realizaron las mediciones de intercambio gaseoso
al to, t3 y tsdel SE. Para la extraccién de clorofila se siguio el protocolo
de Bruinsma (1963) [36]. La extraccion de PST se determind segun el

protocolo de Bradford (1976) [37].

2.8 Parametros de crecimiento

Se realizaron medidas alométricas no destructivas de parametros de
crecimiento en las plantas al cuarto (t4) mes del PE (n=3) y al to-s del SE
(n=6). Los parametros medidos fueron: la altura de la planta, el namero
de hojas, diametro del tallo y el area foliar, la cual fue calculada como

ancho x largo de la hoja.

2.9 Biomasa

Se determino la biomasa seca acumulada en las plantas (n=5): tallo, raiz
y hoja, utilizando el método de cosecha, determinando el peso seco de
los individuos al t4 en el PE y al to, t3 y ts en el SE. Cada individuo
previamente marcado fue colocado en sobres de papel y secado por 3

dias en la estufa a temperatura constante (70 °C).
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2.10 Analisis de crecimiento

El analisis de crecimiento se realizo segun Chiariello y col. (1989) [38]
en el PE al t4 (n=3) y al to, t3 y ts en el SE (n=6). Entre los parametros

medidos se encuentran:

o Tasarelativa de crecimiento de biomasa seca total (TRC):

P, -nP,)
AT

TRC =

@

e Tasa de asimilacion neta (TAN):

—Zd—l
(At)(g cm“d™)

Suponiendo una relacion lineal entre la biomasa seca y el area foliar

total.

e Cociente de peso foliar (CPF):

CPF — PFfomF (g g—l)

vastage

e Cociente de area foliar (CAF):

A
CAF — f;ora! (szg—l)

vastago

o Area foliar especifica (AFE):

AFE = Afdr’scos (szgfl)
Pf
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El Afgiscos = (1% *) n; donde r es el radio de discos de 4rea conocida y n el

numero de discos utilizados.
o Area foliar total (AFT):
Ph x Afdiscos

— 2
AFT = Pd (cm®)

donde P4 corresponde al peso de los discos (g) y Pnal peso de las hojas

(8-

e Relacion raiz: vastago (R/V):

Prm’: -
%=P (gg™)

vdstago

2.10 Analisis estadisticos

Se utilizd el paquete estadistico Statistica 8.0 para realizar analisis de
varianzas (ANOVA) de dos vias en los parametros de crecimiento,
utilizando como factores los tratamientos y el tiempo, asi como analisis
de varianzas de una via en pardametros fisiologicos, fotoquimicos,
bioquimicos, crecimiento y de biomasa entre tratamientos, con un nivel

de significancia de p <0,05.
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3. Resultados y discusiones

Los experimentos realizados permitieron evaluar el efecto de la
restriccion radicular sobre la fotosintesis y el crecimiento en dos
diferentes hibridos de cacao: IMC67 x Ocumare (PE) y IMC67 x Santa
Cruzl10, sometidos a diferentes volumenes de suelo (G, M y P) y sin

limitacién radicular (C), durante 5 meses.

3.1 Microclima

En el sitio de estudio solo el 10 % de la DFF promedio llega al
sotobosque (Figura 1a) con Ta. y Tr maximos a horas del mediodia de
27°C (Figura 1b-d). Sin embargo, para los cultivos de cacao se
recomienda una sombra que sea entre 20 y 60 % de la DFF total que
llega al sotobosque [39, 40]. Otros estudios realizados en plantulas de
cacao plantean intervalos de temperatura éptima para el crecimiento
entre 18,7y 30,3 °C [41].

La Figura 1 muestra los valores promedios de los cursos diarios de DFF,
Ta, Tt, HR y Aw hoja-aire, registrados en el PE y SE en los diferentes
tratamientos. El valor maximo de DFF registrado al mediodia fuera del
dosel fue de 1.800 pmol m™s™ y el minimo en horas de la tarde fue de
250 umol m™?s™. La HR disminuy6 a horas del mediodia hasta un 65 %
(Figura 1c). El Aw hoja-aire fue mayor en C a las 8 horas mientras que en los

otros tratamientos se encontro entre las 12 y 14 horas (Figura le).
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Figura 1. Promedio de cursos diarios del PE y SE de: a) Densidad de flujo foténico
(DFF) fuera del dosel (0) y bajo el dosel (e); b) Temperatura del aire (Ta); c)
Humedad relativa (HR); d) Temperatura foliar (Ty) y e) Gradiente de presion de
vapor hoja-aire (AWnoja-aire) €n los diferentes tratamientos: C (o), G (W), M (A)y P

(). Los valores son la media + ES (n=5)

Las plantas de cacao tradicionalmente son cultivadas en sistemas
agroforestales bajo condiciones de sombra, donde la densidad de
plantas tanto en el sotobosque, como en el dosel es reducida [40, 42,
43]. Ademas, son plantas que evolutivamente estdn adaptadas a
ambientes de sombra con alta precipitacion y baja disponibilidad
luminica [44]. Se ha reportado que el cacao (Criollo, Forastero y
Trinitario) se saturan a DFF comprendidas entre 400-600 pmol m™s™,
intensidades que constituyen entre 25y 30 % de la radiacion maxima

en un dia despejado [40].
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3.2 Estado hidrico

Los ¥ matutinos fueron significativamente menores en C, en
comparacion con los otros tratamientos (W= -0,43 MPa); mientras que,
al mediodia no variaron entre tratamientos. Los ¥ fueron similares a
valores medidos en plantas de cacao presentes en bancos de
germoplasma y en arboles en condiciones de lluvia, presentando
W altos [45, 46]. Plantas de Coffea arabica [7] y de Citrus reticulata [18]
sometidas a restriccion radicular no mostraron cambios en el

¥ matutino y al mediodia (Tabla 1).

Tabla 1. Potencial hidrico (¥) matutino (7 am) y al mediodia (12 am) de
hojas (n=6) al ts del SE. Letras diferentes en la misma columna indican

diferencias significativas. Los valores son la media + ES (n=3).

¥ (MPa)
Tam 12am

C  -0,43+0,04> -0,57+0,03°
G  -0,28+0,02° -0,58+0,08"
M -028+0,02* -0,62+0,07
P -0,35%0,03"® -0,70+0,13°

Tiempo T

ts

Se ha demostrado que el uso de pequenos volumenes de maceta puede
traer desventajas relacionadas con las limitaciones bioldgicas, debido a
que un menor volumen implica menor cantidad de sustrato y por tanto
una menor disponibilidad de agua y nutrientes, acompanado de una

limitacion en el crecimiento radicular [47].
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3.3 Intercambio de gases

3.3.1 Fotosintesis instantanea en PE y SE

Las A obtenidas en ambos experimentos bajo los diferentes
tratamientos de volumen de suelo fueron similares a las reportadas por
diversos autores [39, 40, 43, 45]. Sin embargo, en el tratamiento P se
observo una reduccion significativa de A del 75 % con respecto a G en
el PE (Figura 2a) y del 50 % al t3 en el SE (Figura 3a). Esto podria deberse
a una inhibicion de A debido a una restriccion del crecimiento radicular
por el volumen de maceta. La fotosintesis es un proceso que se
encuentra fuertemente afectado por el tamano de la maceta [47] y que
puede ser revertido cuando las plantas son trasplantadas a volumenes

de maceta mayor [13].

Previos reportes en plantas de C. sativus, G. hirsutun, L. esculentum, P.
americana y M. indica, demuestran que una limitacion en el
crecimiento radicular pueden llevar a una alteracion en la relacion
fuente-sumidero, generando cambios en la distribucion de asimilados
[3, 5, 6, 19] y un desbalance entre la formacion de carbohidratos y su
posterior utilizacion [5]. Posiblemente, una disminucion en la fuerza del
sumidero, podria causar una inhibicion de A por retroalimentacion

negativa [48], siendo un mecanismo de “inhibicién directa” [49].
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Figura 2. Parametros de intercambio gaseoso del PE a 400 umol m™?s™y T =
25 °C. a) Fotosintesis (A); b) Transpiracion (E); ¢) Conductancia Estomatica
(gs) y d) Eficiencia de Uso de Agua (EUA). Diferentes intensidades de grises
en las barras indican los distintos tratamientos en los que se realizaron las
medidas. Los valores son la media + ES (n=3).

Las E y gs obtenidas en ambos experimentos mostraron una reduccion
en el P con respecto a G (PE) (Figura 2a-c) y en los tratamientos G, My
P con respecto a C (SE) (Figura 3b-c) al t3-t4. Estos valores asi como la
EUA son similares a los obtenidos en plantas de bancos de
germoplasma [39, 45]. El suelo en volumenes de maceta pequena pierde
mayor cantidad de agua en comparacion a volumenes mayores
causando estrés hidrico en las plantas [50]. Sin embargo, el tamano de
maceta no afect6 el gs en plantas de C. arabica [7]. En contraste, en
Glycine max, hubo un aumento de gs cuando las plantas eran

trasplantadas a volimenes de maceta mayor [51].
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Figura 3. Parametros de intercambio gaseoso del SE a 400 pmol m?s™y T =
25 °C. a) Fotosintesis (A); b) Transpiracion (E); ¢) Conductancia Estomatica (gs)
y d) Eficiencia de Uso de Agua (EUA). Las diferentes intensidades de grises de
las barras indican los distintos tratamientos en los que se realizaron las
medidas. Los valores son la media + ES (n=6)

La realizacion de cursos diarios son métodos directos que permiten
evaluar la productividad primaria fotosintética de las plantas en el
campo a un tiempo determinado [4]. Los cursos diarios realizados al
inicio del tratamiento muestran altos valores de tasa fotosintética
diurna integrada (Ap), tasa de transpiracion diurna integrada (Ep), y por
tanto de valores de eficiencia de uso de agua integrada (EUAp) (Figura
4), debido a altas DFF (300-500 pmol m™s™) a causa de un dosel menos
denso, mientras que al t3 y ts se obtuvo una reduccion significativa de

Ap en P, lo cual constituye una menor ganancia de carbono con
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respecto a los otros tratamientos. Se ha reportado una alta correlacion
entre las Aprrsat y las Ap obtenidas en 11 especies xerofitas (r* = 0,82) [46],
lo cual apoya el hecho de que las bajas Aprrsat Obtenidas estan asociadas

a bajas Ap en los diferentes tratamientos.

100

80

Ag (mmol m?H')

20 A

EUA, (mmal mol ')
- = N
) tn k=]

b
n

0,0

CGMP CGMP CGMP
L ty Le ts

Figura 4. Parametros de intercambio gaseoso integradas diurnas a
DFFamb (300-500 pmol m™? s™ en el to y 150 umol m™ s™ en el t3-5) y Tamb
promedio (24,5 °C) en el SE. a) Fotosintesis Diurna Integrada (Ap); b)
Transpiracion Diurna Integrada (Ep); c) Eficiencia de Uso de Agua
Diurna Integrada (EUAp). Las diferentes intensidades de grises de las
barras indican los distintos tratamientos en los que se realizaron las

medidas. Los valores son la media + ES (n=6)

CIENCIA EN REVOLUCION, ISSN-e: 2610-8216 CNTQ, Mincyt CIENCIA Y TECNOLOGIA 205




9]

0 ! , . @ OC
% O Mzncyt  CIENCIAENREVOLUCION — chr2 © (g

rE

Ciencia en Revolucion, Vol. 8, N° 24, (julio-diciembre 2022)

El crecimiento de una planta depende del balance entre la ganancia de
carbono por fotosintesis y su pérdida respiratoria [4]. En los cursos
nocturnos realizados no se observaron diferencias entre tratamientos
y las Rav obtenidas constituyen entre el 25 % y el 34 % de Apen G, My
P (Figura 5). Estos resultados sugieren una similar demanda energética
para ambos componentes funcionales (crecimiento y mantenimiento)
[52] en todos los tratamientos y por tanto una menor ganancia de

carbono para P.

-5 4

-10 4

Rgn (mmol m* h™)

-15 4

-20

Figura 5. Respiracion nocturna integrada (Ran) @ DFFampb y
Tamb medidas en el ts del SE. Los diferentes colores de las
barras indican los distintos tratamientos en los que se

realizaron las medidas. Los valores son la media + ES (n=3)

34  Curvas de respuesta A vs Ci(A/Ci)

Las curvas A/C; informan acerca de las limitaciones relativas
estomaticas [53]. Un incremento en estas limitaciones (Ls), acompanada
de una disminucion en el C; debido al cierre estomatico, puede

ocasionar un ajuste a las nuevas condiciones de estrés [54].
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En ambos experimentos no se observaron cambios en la EC y el
promedio de la Ls fue de 26 %, indicando que la gs afecto de igual

manera a todos los tratamientos (Tabla 2).

Estos resultados muestran que posiblemente la limitacion no
estomatica (Ln) fue responsable de la limitacion de A por la restriccion
radicular. La respuesta de A a altas concentraciones de CO: esta

limitada por la tasa de regeneracion de RuBP.

Tabla 2. Tasas de fotosintesis a CO: saturante (Acozat), tasa de
fotorespiracion (FR), eficiencia de carboxilacion (EC) y punto de
compensacion de CO: (I' ), determinados en los diferentes tratamientos
en el PE al t4 (n=3) y en el SE a los diferentes tiempos (to, t3 y ts). Letras
diferentes en la misma columna indican diferencias significativas. Los
valores son la media + ES (n=4).

PE
ACOZsat FR EC r Ls Lm
Tiempo T 2 1 s 1 2 1 1
(umol mol " s™) (umolmol” s™) (molmol” s ) (umolmol ) (%) (%)
G 114+03° -5.5+0.7° 0,06£0,01"  10745,6" 26,6419 5+72°
t) M 108208° -4,5£0,1% 0,06£0,02"  80,1+17,2" 24,1+35° 0°
P 6,6+0,8° -2,7+0,9" 0,04£0,01"  883+244% 23,6+3.7% 41,847,1°
SE
) ACOZsat FR EC r Ls Lm
Tiempo T P a1 a1 1
(umolmol” s™) (umolmol”s™) (molmol” s”) (nmolmol’) (%) (%)
t) 9+0.8 -7,3%0,6 0,07+0,007  138,9+0,5 o *
C 8,5£0,6% -3,9£0,42° 0,05£0,004°  99746,6° 252415 73+64%
G 92+1,6° -52+1,6" 0,06+0,02"  94.7+143" 23,115 0°
t3 ab a a a a b
M 78403 -4+09 0,05£0,005 101,3+18,1" 25,5+2,1° 15£2,9
P 65:04° -4,3+0,9° 0,06+0,01"  102,1+19"  22+49"  30£44°
C 7406 -3.6£0,7 0,0440,004* 110,8+15,9* 28,2418 534742
¢ G 79+03° -3,7+0,6" 0,0440,01*  113,3£7,7* 28.8+1,3° 0°
TOM 7.8+07° -3,1+0,3 0,04£0,018 102,6+17,2* 27,2+3,9° 1349,7*
P 5.2+0,3° -43+1.2° 0,05+0,028  113,5%6,4% 23.7+20% 34,1434
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La Acozsac S€ Obtiene cuando el sistema se encuentra saturado con CO»
y la difusiébn estomatica no impone una limitacion sobre la A.
Las disminuciones en P de Acozsa: del 34 %, acompanados de aumentos
en Ln (30 - 40) % con respecto a los tratamientos menos estresados
(Tabla 2), podrian estar relacionadas con una limitacién en la
regeneracion de ATP, RuBP y en el contenido y/o actividad de Rubisco
[32]. En C. arabica, sometida a restricciéon radicular, no se encontraron
cambios en el estado activo de Rubisco pero si en su contenido [7].
Por otra parte, las disminuciones en la EC en G. hirsutum, los bajos
contenidos y actividad de Rubisco en G. max fueron revertidos cuando
las plantas eran trasplantadas a macetas con un mayor volumen [51],
sugiriendo que la actividad de la Rubisco es sensible a desbalances en

la relacién fuente-sumidero [5].

3.5 Curvas respuesta A vs DFF (A/DFF)

En las curvas A/DFF se obtuvo un menor punto de saturacion
de luz al tss, sin encontrar diferencias significativas en
Aprrsac (2,3 - 4 pmol m™ s7) y ¢coz (0,04-0,06 pmol CO, mol fotones™)
entre tratamientos (Figura 6). Estos resultados son similares a los
reportados en plantas de cacao sometidas a diferentes intensidades
luminicas [40]. Ademas, se encontré una reduccion significativa
en Rd (-0,7 a -0,1 umol m™ s™) y el punto de compensacion de la luz
(PCL) (13,2 a 0,1 umol m™ s™) en el tratamiento P. Las Rd obtenidas en
todos los tratamientos son menores a las reportadas por De Almeida,
2012 [40]. En contraste, en plantas de P. americana y M. indica

cultivadas en macetas pequenas, se encontr6 una reduccion de Apgrsat,
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PCL y ¢coz2 en comparacion a plantas crecidas en el campo, lo cual fue

atribuido a una mayor capacidad de suministro de asimilados y una

disminucién de la fuerza del sumidero debido a la restriccion radicular
5

[6]. t

¢ ¢

2
1
0

A(umol m2sT)

0 200 400 600 800 1000 1200 1400
DFF (umol m?Zs™)

Figura 6. Curva de respuesta de fotosintesis a la densidad de flujo foténico (A/DFF) de los
diferentes tratamientos: C (o), G (W), M (4)y P (s), a) en el PE (t4) (n=3), b) al to (0), c)al tzyd)
al ts en el SE. Los valores son la media + ES (n=4)
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3.6 Actividad fotoquimica del PSII

Los mecanismos de regulacion de A en curvas A/C; y el desequilibrio
en la relacion fuente-sumidero en el tratamiento P debido a un menor
volumen de suelo, podria traer como consecuencia una aclimatacion
de A con una regulacion del PSII en las reacciones luminicas.
Los parametros obtenidos en P en ts se vieron afectados, con una
reduccion significativa del 27 % en la d@sn y de gp (Tabla 3), sugiriendo
una menor capacidad de transferencia de energia a los centros de

reaccion del PSII.

Tabla 3. Parametros de fluorescencia: tasa de transporte de electrones
(J), eficiencia cuantica relativa del PSII (dsi), coeficiente de extincion
fotoquimica (qp), coeficiente de extincion no fotoquimica (qn) y
eficiencia cuantica maxima (Fv/Fn), determinados en los diferentes
tratamientos en el SE a los tiempos to, t1 y ts. Letras diferentes en la
misma columna indican diferencias significativas. Los valores son la
media + ES (n=6)

Tiempo (pmoll)g: s'l) T (pmol[g m'z-s'l) Pesu P N F::F
399312 57,9422 032001 03+001 0,94£0,002 08
! 32,8224 9.7+0.8 0,7+0,01 0702001 0,94+0,001 ’
G 71,8226 0,44£0,02° 044002 0.950,01°
4279:134 M 86,245 8° 0,47+0,03° 0,47+0,03" 0,94+0,002°
P 80,6+2,5% 0,4240,01° 042+0,01° 0,950,005 .
4 G 11,7£2.8° 0,72+0,03° 0,720,03* 0,94%0,001*
383434 M 13,8419 0,74£0,02° 0,74=0,02° 0,94+0,002°
P 9,1+0,6° 0,68+0,02° 0,68£0,02° 0,94+0,001°
G 89,2475 0,46+0,04° 0,46+0,04° 0,94+0,003° G .
4523:44 M 87346,1° 047+0,02° 047£0,02° 0,93£0,001° 0,84
. P 66,122 034£001' 03420.01" 09420003 o
3 G 13,421° 074+0,02° 0742002 092%0,005°
378433 M 804 . 0742004°  07420,04' 0920002° L, o
P 10,5+2.3° 073+0,02° 073£0,02° 0,91+0,009° ’
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Las reducciones en ®psi y gr fueron acompanadas con una reduccion
en ] en el mismo porcentaje bajo condiciones de DFFsy; resultados
similares han sido reportados en plantas de C. arabica [7], L. esculentum
[19] y plantulas de G. hirsutum [5] sometidas a restriccion del

crecimiento radicular.

El descenso de los parametros fotoquimicos en P, fue atribuido a una
regulacion descendente de la actividad del aparato fotoquimico,
con una menor obtencién de energia y poder reductor, sugiriendo una
pérdida parcial de la capacidad fotosintética acoplado a una alta
disipacion de energia en forma de calor (qn) en los tratamientos, lo cual
fue atribuido como un ajuste a una menor demanda de ATP y NADPH

[5, 7, 19] y por tanto, una pérdida en la capacidad fotosintética [7].

La regulacién descendente de la actividad fotoquimica en P, podria
desencadenar un inadecuado suministro de ATP y NADPH al ciclo de
Calvin, ocasionando una disminucion de la tasa de regeneracion de
RuBP [5], acompanado por una baja actividad enzimatica de Rubisco
[55]. Kasaiy col. (2012), demuestran que al trasplantar plantas de G. max
a macetas de mayor volumen, aumenta la actividad de Rubisco, causado
por un incremento en su contenido, lo cual podria contribuir a un

incremento en su capacidad fotosintética [52].

Por otra parte, al t3 no se encontraron cambios en F,/Fn entre
tratamientos. En el trabajo de Ronchi y col. (2006), con C. arabica, a
pesar de que se obtuvo una ligera disminucion significativa en éste
parametro en el tratamiento P, sugiere que la energia de las reacciones
luminicas es entregada a los centros de reaccion del PSII con relativa

eficiencia [7].
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En condiciones de DFFum (38 umolm™s™) no se encontraron
diferencias en los parametros fotoquimicos entre tratamientos al t,
mientras que al t3 se encontré un menor J en M seguido de P y G.
Los valores de J fueron similares a los pardmetros obtenidos en plantas

de cacao cultivadas durante tres meses a bajas DFF (50 umol m™s™)

[40].

3.7 Determinaciones bioquimicas

El contenido de clorofila esta relacionado con la capacidad potencial
que tiene la planta de transferir la energia luminica a los centros de
reaccion [4]. En el SE el contenido de concentracion de clorofila a (Cla),
concentracion de clorofila b (Clb), la concentracion de clorofilas totales
(Clatb) y la relacion de clorofilas a y b (Cla/b) al t3 fue mayor en P
(Tabla 4), siendo similares a los reportados previamente en cacao
[40, 45]. Cabe destacar, que un mayor contenido de clorofila en este
tratamiento no explica las reducciones en la actividad fotoquimica,
posiblemente sea una consecuencia de un ajuste en el aparato
fotoquimico debido a una baja demanda de energia causado por la
alteracion en el equilibrio fuente-sumidero por el tamano de maceta.
Al ts se obtuvo una reduccion significativa del contenido de clorofila
total entre 39y 45 % en P con respecto a C. En C. arabica, se encontro
una reduccion en el contenido de clorofila total en plantas P, siendo

atribuido a una pérdida de la capacidad fotosintética [7].

Los valores de las proteinas solubles totales (PST) (Tabla 4) fueron

similares a los reportados previamente en cacao [45, 46] y no cambiaron
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entre tratamiento. El 50 % del contenido de PST corresponden a la
enzima Rubisco [49], lo cual apoya el hecho de que la A no fue limitada
por disminuciones en el contenido de esta enzima importante del ciclo

de Calvin.

Tabla 4. Contenido de clorofilas a (Cla), b (Clb), totales (Cla+b), relacion
Cla/b y proteinas solubles totales (PST) determinados en los
tratamientos en el SE a los tiempos to, t3 y ts. Letras diferentes en la
misma columna indican diferencias significativas. Los valores son la

media + ES (n=5).

. Cl, Cl, CL, PST
Tempo T (ugrem’)  ugrem’)  @ugemd) P @mey
to 16,6+3,1 8+l 255544  21+01 1,7%0.1
G 1524377 78+14% 24253 1,9+0,2° 1,3+0,3"
t; M 129+2°  43+18%  20£26*  7,6+58 1,8+01°
P 224+18 102+0,7° 338426 272+01* 2+0,5°
C  25+56°  11.8+21° 383+81° 2,08+0,09° 23=03°
¢ G 17,5222 87:08° 272+3® 1992009 19+01*
g M 20,6222 98+09F 315:27° 212+003* 19+02°

P 137+09° 7,1+02° 21,6+1,1° 1093+0,08" 2+0,1°

3.8 Parametros de crecimiento

En el PE, so6lo se encontraron diferencias significativas en el didmetro
del tallo, siendo menor en P (Tabla 5). El analisis de varianza (ANOVA)
de las medidas alométricas en el SE, muestra diferencias significativas
en el area foliar (AF) entre tratamientos (p < 6x10™°), en el tiempo

(p < 7x10™) e interaccion (p < 1,8x107°).
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Tabla 5. Medidas alométricas no destructivas (altura, numero de hojas
y diametro del tallo) del PE al t4. Letras diferentes en la misma columna

indican diferencias significativas. Los valores son la media + ES (n=3).

PE Altura Niumero Diametro
(ty) (cm) de Hojas Tallo (cm)

G  794%6" 118+34° 150,09
M 892454 146£15" 1,7+0,05°
P 73x5" 82+14* 142007

A partir del ts, se observo una disminucion del AF en P, lo cual podria
estar asociado a una disminucion en la captura de DFF y en
consecuencia ser un factor determinante en el area destinada a la
asimilacién de carbono. Ademas, podria estar asociado a una menor
superficie transpiratoria, manteniendo menores ED en P y mayores en
G y M. Posiblemente, la disminucion del AF en P en el tiempo podria
deberse a la pérdida de hojas y a una menor produccién de nueva
biomasa foliar con respecto a G y M, los cuales mantienen una
tendencia positiva. Resultados similares fueron obtenidos en L.

escutellum [19].

4.9 Biomasa seca

Por otra parte, en el SE se encontr6 una reduccion del peso seco del
25 % en hojas y del 30 % en el tallo en P al t3 y fue acentuado en el ts
(Tabla 6). Resultados similares se han obtenido en L. escutellum, G.

hirsutum y en C. sativus, sugiriendo que una menor acumulacion de
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peso seco en el tiempo es el resultado de una menor asimilaciéon de
carbono, de una reduccion en el metabolismo y de la exportacion de
productos por parte de los 6érganos fuentes al resto de la planta, debido
a acumulaciones de carbohidratos no estructurales en las hojas, como
una consecuencia directa de una inhibicién de A por retroalimentacion

negativa [3, 5, 21].

Plantas cultivadas en macetas de 2 L acumularon un 43 % mas de masa
seca que plantas cultivadas en macetas de 0,2 L; sugiriendo que tales
efectos son el reflejo de alteraciones del proceso fotosintético en las

plantas [47].

Tabla 6. Distribucion de biomasa: Peso seco de raiz, tallo, hojas y peso
seco total realizados en los diferentes tratamientos en el PE al t4 (n=3)
y en el SE a los diferentes tiempos (to, t3 y ts). Letras diferentes en la
misma columna indican diferencias significativas. Los valores son la
media + ES (n=5).

Tiempo T Hoja(gr) Tallo(gr) Raiz(gr) Total (gr)
G 6,713 14,117  8.6x2"  28.6%2.1°

::E; M 10,1+0,9° 20,5+1,5° 12,320,2°  42,.9=1°
4 P 39+09° 129+07°  7.8+13" 24,6+1°
SE
to 3,1£0,3 5,403 2,6+0,2 11£0,7
G 9,1+09°  9,5+0,7°  6,5£0,9°  25+22°
ta M 9.620,6° 82+12®  64x11°  242:2°
P 6.7+02° 6,7+03" 440,77 17.4%0.7°
G  10+0.8° 12,94+0,5° 9.3%0,5° 32,3+1,6°
ts M 69203 147+1,1° 93x12°  308+2°

P 3+0,5° 8,5+0,9° 4,8+1° 16,3+1.4°
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4.10 Analisis de crecimiento

En el analisis de crecimiento no se encontraron diferencias en cuanto
al CPF y el CAF en el PE (t4) y en el to-3 del SE. Sin embargo, en el SE a
partir del t3 se observé una disminucion en el CAF y CPF en M y P
(Tabla 7); posiblemente como una consecuencia de cambios en el AFTy
en el peso seco foliar entre tratamientos. No se encontraron
diferencias en la relacion R/V entre los distintos tamanos de macetas,
pero se observa un leve aumento al to-3 indicando una menor inversion
para la produccion de la parte aérea en todos los tratamientos,
coincidiendo con los resultados alcanzados en el AF y la altura del tallo

obtenido en esta cosecha.

Una disminucion del AFE ha sido asociada a un incremento en la
cantidad de carbohidratos y almidon. Sin embargo, no se encontraron
diferencias significativas entre tratamientos, consistentes con los
resultados encontrados en experimentos realizados con plantas

herbaceas y lenosas [47].

En el SE, desde el to-3 se encontré una menor TRC en P yla TAN muestra
valores negativos en P (Tabla 7), como consecuencia de una pérdida del
AF y de la biomasa total respectivamente. Los resultados sugieren que
una menor tasa de asimilacion de carbono por fotosintesis (TAN) apoya
la teoria de que cualquier variacion en la respuesta potencial para el
mantenimiento y la formacion de nuevas estructuras podria resultar en

alteraciones significativas en la productividad [47].

La acumulacion de biomasa es proporcional al tamano de la plantay es

reflejado por la TRC [56]. Las diferencias en la TRC de plantas que
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crecen en diferentes tamanos de maceta son menores que las
diferencias encontradas en la biomasa final de cada tratamiento,
sugiriendo que los factores fisiologicos y morfoldgicos se ven afectados

en menor grado que la acumulacion de biomasa [47].

Otras hipotesis plantean que la relacion entre el crecimiento y la
actividad fotosintética puede ser directa, indirecta o de interrelacion,
donde el crecimiento en si puede afectar las tasas de fotosintesis y en
vez de ser una relacion de una via, podria ser una relacion mutua entre

estos dos procesos [57].

Tabla 7. Andlisis de crecimiento: Area Foliar Especifica (AFE), Area Foliar Total (AFT), Tasa
Relativa de Crecimiento (TRC), Tasa de Asimilacion Neta (TAN), Cociente de Peso Foliar
(CPF), Cociente de Area Foliar (CAF) y Relacion Raiz Vastago (R/V) realizados en los
diferentes tratamientos en el PE (t4) (n =3) y en el SE a los tiempos tO, t3 y t5. Letras
diferentes en la misma columna indican diferencias significativas. Los valores son la media +
ES (n=6).

PE
AFE AFT CPF CAF RV
Tiempo T , . 1 1 1 1
(cm’/gr) (m?) (gg) (em”g") (gg)
G 271,8+17,3* 0,16:0,03% 0,29£0,03" 76,5:5,9°  0,52%0,17°
t. M 259,8+152% 0,2620,03° 0,33£0,04° 86,5£11,3* 0,4120,01°
P 264,7+14,8* 0,1120,03* 0,23+0,04* 62+12,6°  0,5+0,09°
SE
AFE AFT CPF CAF R/V TRC TAN
Tiempo T 2 ? 1 11 1 1 2 1
(cm/gr) (m’) (gg’) (em'g") (gg") (d’) (gem™d”)
ts 2040+8  0,1=0,01 0,35%0,03 104,1=8,3 0,31=0,03
G 270,9+10,8* 0,25+0,03° 0,48+0,03° 131,8+11,9° 0,340,04° 0,01£0,001®  1E-4=1E-5°
. M 275,7£9.4% 0,26=0,02° 0,54=0,02° 149,7+=6*  0,37%0,07* 0,01£0,001° 9E-5+1E-5°
0-3
P 263,1%6,7° 0,17%0,01* 0,5£0,01*° 131,654 0,31=0,05° 0,007+0,001° 7E-5+2E-5°
G 265,1=20,1* 0,26=0,02° 043=0,01° 114,1=6°  0,41=0,02* 0,04=0,001® 4E-5=1E-5°
tus M 239,7=45° 0,17£0,01° 0,32£0,01° 77,3£2,3"  0,43%0,05" 0,04=0,001°  SE-5:2E-5°
P 266,8+43% 0,08£0,01° 0,27£0,05° 72+13,9°  0,41%0,07" -0,001£0,001° -1E-5=1E-5°
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4. Conclusiones

Los resultados discutidos permiten proponer un posible modelo que
engloba los mecanismos de regulacion de A en plantulas de cacao
sometidas a restriccion del volumen de suelo y su interrelacion con los
parametros de crecimiento, medidas alométricas y acumulacion de
peso seco total en un tiempo de 5 meses. En condiciones de restriccion
del crecimiento radicular en el tratamiento P, la alteracion de la
relacion fuente-sumidero debido a una disminucion en el volumen de
suelo, podria conducir a una inhibiciéon de A por retroalimentacion
negativa como resultado de una disminucion en la demanda del
sumidero. Por lo tanto, la reduccién en la exportacién de asimilados,
podria favorecer la via que conduce la sintesis de almidon en el
cloroplasto, por tanto un menor poder energético es disponible en el

ciclo de Calvin.

Los mecanismos de regulacion de A, se vieron evidenciados con la
reducciéon de los parametros de crecimiento, medidas alométricas y
acumulacion de peso seco. Sin embargo, los cambios observados en
estas medidas de crecimiento a partir del t3, pueden afectar el
desempeno fisioldgico y bioquimico de toda la planta, por lo que se

plantea una interrelacion entre A y el crecimiento.

Estos resultados sugieren que el volumen de suelo adecuado a utilizar
en plantas de cacao en estas condiciones seria el Grande y el Mediano
durante 5 meses, tiempo en el cual no se vieron afectados las variables
fisioldgicas y de crecimiento con respecto a las plantas control. La
seleccion de volumenes de maceta adecuado y el tiempo en el cual se

encuentran cultivados, son factores importantes a tener en cuenta no
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solo en la realizacion de experimentos sino también en la obtencion de
plantas que presenten un mejor desempeno fisiolégico y de

crecimiento para ser cultivadas en el campo.
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