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Resumen 
Se evaluó el efecto de distintos niveles de radiación solar en plantas juveniles de 

aguacate  ‘Hass’ a partir de sombras artificiales en un ensayo controlado y sombras 

naturales en un cultivo mixto en Pasca (Cundinamarca, Colombia). Se analizaron 

variables fisiológicas como la tasa de asimilación de CO2, tasa transpiratoria y 

resistencia estomática relacionadas con intercambio gaseoso; adicionalmente se 

hicieron curvas rápidas de respuesta a la luz (RLCs) y curvas de quenching no 

fotoquímico (NPQ), mediante mediciones de la fluorescencia de la clorofila. Se 

caracterizó la respuesta morfológica y anatómica de las plantas, a partir de la realización 

de cortes transversales de hojas y mediciones de crecimiento in vivo. Se encontraron 

diferencias fisiológicas, anatómicas y morfológicas en las plantas expuestas a distintos 

niveles de radiación solar.  

Las plantas sometidas a 50% de radiación solar, presentaron menor tasa de 

transferencia de electrones máxima (ETRmax) y un consecuente incremento en la 

disipación de la energía por la vía no fotoquímica. A nivel estomático las plantas bajo 

los tratamientos de radiación solar de 65% y 50% presentaron menor resistencia 

estomática en comparación con las plantas expuestas a radiación solar total.  En cuanto 

a la morfología de las plantas, el tratamiento con menor radiación solar promovió el 

crecimiento en altura y el desarrollo frondoso del dosel.  

En cultivo mixto se encontró relación entre la apertura del dosel y la intensidad lumínica, 

evidenciándose condiciones diferenciales de radiación solar. Se encontró relación entre 

las variables fisiológicas evaluadas y los niveles de radiación solar diferencial de las 

plantas evaluadas, presentándose correlaciones positivas entre ETR y dichos niveles 

de radiación solar. Las variables fisiológicas evaluadas permiten proponer que las 

plantas juveniles de aguacate ‘Hass’ tienen características de plantas facultativas para 

crecer en bajas radiaciones solares.   

 

Palabras clave: Fotosíntesis, radiación solar, plantas de luz, plantas de sombra, 

facultativa, anatomía. 
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Abstract 
 

The effect of different levels of solar radiation on juvenile 'Hass' avocado plants was 

evaluated from artificial shadows in a controlled experiment and natural shadows in a 

mixed crop in Pasca (Cundinamarca, Colombia). Physiological variables such as the rate 

of CO2 assimilation, transpiration and stomatal resistance related to gas exchange were 

evaluated; Rapid light response curves (RLCs) and non-photochemical quenching 

curves (NPQ) were also made by measurements of chlorophyll fluorescence. The 

morphological and anatomical response of the plants was characterized by cross - 

sectioning of leaves and in vivo growth measurements. Physiological, anatomical and 

morphological differences were found in plants exposed to different levels of solar 

radiation. 

Plants submitted to 50% solar radiation presented lower values of maximal rate of 

electron transference (ETRmax) and a consequent increase in energy dissipation by the 

non-photochemical pathway. At stomatal level plants under 65% and 50% solar radiation 

treatments had less stomatal resistance compared to plants exposed to total solar 

radiation.  As for the morphology of the plants, the treatment with less solar radiation 

promoted the growth in height and the leafy development of the canopy. 

A relationship was found between the opening of the canopy and the light intensity, 

showing differential conditions of solar radiation given the establishment of the plants as 

a mixed crop. It was found a relationship between the physiological variables evaluated 

and the levels of solar radiation of the evaluated plants with positive correlations between 

ETR and solar radiation levels. Assessed physiological variables suggest that ‘Hass’ 

avocado young plants has characteristics of facultative plant to growth under little sun 

light. 

Keywords: Photosynthesis, solar radiation, sun plants, shade plants, anatomy. 
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INTRODUCCIÓN  
 

Uno de los puntos clave para cumplir con los propósitos de una agricultura productiva 

es el conocimiento del comportamiento fisiológico y la identificación de condiciones 

ambientales óptimas que permitan obtener rendimientos competitivos. El intento de 

cultivar una especie frutícola de alta calidad en un sitio no apto ecofisiológicamente 

aumenta los costos de producción y reduce las posibilidades de tener éxito económico 

(Fischer y Orduz-Rodríguez, 2012). Las condiciones ambientales, como la disponibilidad 

de agua, temperatura y radiación solar incidente, afectan el establecimiento y el 

rendimiento de un cultivo. Particularmente, las características de la radiación solar que 

llega a un determinado lugar influyen en numerosos procesos fisiológicos, 

morfogenéticos y reproductivos de las plantas (Valladares, 2006), entre ellos la actividad 

fotosintética, la que depende directamente de las características de la luz incidente. En 

las plantas leñosas que crecen de forma natural, la radiación y el estrés hídrico son, 

comúnmente, los factores ambientales que tienen mayor impacto en el crecimiento y el 

desarrollo (Van Schaik et al., 1993; Whiley, 1994); sin embargo, en los árboles frutales 

domesticados, la temperatura es también un factor decisivo (Sedgley y Grant, 1983; 

Whiley y Winston, 1987; Issarakraisila y Considine, 1994; Whiley, 1994). Así mismo, son 

varios los factores ambientales que influyen en los procesos fisiológicos de las plantas, 

por lo tanto es  importante caracterizar la fisiología de la planta en función de las 

variables ambientales. Los estudios ecofisiológicos pueden determinar las condiciones 

más adecuadas para el desarrollo de un cultivo (Solarte et al., 2010), a su vez, se puede 

decir que, la ecofisiología es un indicador de la adaptación de la planta a las condiciones 

climáticas (Reigosa y Pedrol, 2003).  

El aguacate (Persea americana Mill.) es nativo de América Central y hoy en día es un 

cultivo de importancia económica en más de 70 países; entre ellos México, Israel, 

Estados Unidos, Chile y Sudáfrica (Romero, 2012). P. americana, es una planta perenne 

de la cual se distinguen distintas variedades, estas variedades provienen de tres razas 

ecológicas, las cuales se conocen como: drymifolia (mexicana), guatemalensis 

(guatemalteca) y americana (antillana) (Saavedra et al., 2012). Dentro de la raza 

Guatemalteca se destaca la variedad Hass, la cual es la más consumida en el ámbito 
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mundial (Cossio et al., 2011), debido a su alto rendimiento. Aunque la variedad ‘Hass’ 

en su mayoría es raza Guatemalteca, presenta 10 a 15 % de raza mexicana, esta raza 

se obtuvo mediante mutación espontánea seleccionada por Rudolph G. Hass en Habra 

Heights (California) en 1935 y patentado en 1937; se adapta desde 1.200 hasta 2.300 

msnm (Saavedra et al., 2012). El aguacate cv. Hass en Colombia parece presentar 

buenas características organolépticas y en el país se han registrado rendimientos muy 

elevados, lo que representa una ventaja competitiva para el mercado internacional 

(Bernal, 2016). 

Las tres principales razas  de P. americana, se originaron en distintos puntos 

geográficos, y así mismo, en condiciones ecológicas diferentes. Los aguacates de la 

raza Antillana, se cree tienen como origen principal las costas occidentales de El 

Salvador y Costa Rica (Storey et al., 1987), son árboles grandes, de hasta 30 m de alto, 

de bosques de tierras bajas, calientes, húmedas y con un corto período de sequía 

(Wolstenholme y Whiley, 1999.) Por otro lado, los aguacates Guatemaltecos, se 

originaron en tierras altas de América central, principalmente Guatemala, hacia la región 

sur (más tropical), en lugares con alturas relativamente altas, frías y húmedas, lo que se 

conoce como climas de “alta montaña tropicales” (Wolstenholme y Whiley, 1999). Los 

aguacates de raza guatemalteca están adaptados a las montañas tropicales o climas 

subtropicales húmedos (Woltenholme, 1977; Bower et al., 1977) y tienen la reputación 

de ser particularmente sensibles al estrés por calor (Bower et al., 1977). Así mismo, 

debido a la alta densidad y vigor de los flujos de crecimiento vegetativo, el manejo 

inadecuado de la copa, puede causar en árboles de gran porte, un alto sombreamiento 

interno (Bernal, 2017). En cuanto a las condiciones óptimas para el desarrollo del cultivo, 

se requieren suelos con buen drenaje, ya que tal como ocurre con otras Lauraceae, las 

plantas de aguacate son susceptibles a la pudrición radical. Son ideales los suelos 

franco arenosos, con bajos contenidos de arcillas.  Para el caso del ‘Hass’, se adapta 

bien a temperaturas promedio de 16 a 18 oC (Saavedra et al., 2012), dando buenas 

producciones hasta los 2.200 msnm, donde otras variedades como Lorena ya no son 

productivas. En zonas con precipitación entre 1.400 y 1.800 mm al año, bien repartidas 

con periodos de sequía que no excedan los 20 días, el cultivo presenta una muy buena 

expresión biológica (Saavedra et al., 2012).  
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La disponibilidad de luz incidente es el factor que, probablemente, ejerce la mayor 

influencia sobre la fotosíntesis en un huerto frutal (Gandolfo, 2008); según esta 

disponibilidad, se pueden calificar las plantas en especies demandantes de luz y 

especies tolerantes a la sombra. Las plántulas de especies pioneras o demandantes de 

luz pueden sobrevivir y crecer sólo baja alta iluminación; mientras que las semillas de 

las especies tolerantes a la sombra pueden sobrevivir bajo sombra profunda 

(Augspurger, 1984; Kitajima, 1994; Hanba et al., 2002). Así mismo, la morfología, 

anatomía de las hojas y la bioquímica de la fotosíntesis son aspectos fundamentales de 

la aclimatación de las plantas a altos niveles de luz (Hanba et al., 2002). 

 

Es común encontrar en los manuales prácticos para el manejo del aguacate, la 

afirmación de que el aguacate es una especie heliófila y que la sombra puede tener un 

efecto de disminución de la producción. Si hay poca luminosidad se presenta bajo 

rendimiento, reportándose reducción de la producción de hasta un 35% (Cerdas et al., 

2006), aunque la fruta puede ser de mayor tamaño. Cuando la iluminación está por 

debajo su óptimo, el crecimiento vegetativo se reduce, tanto en número como en 

longitud de los brotes, así como en el tamaño de las hojas, resultando en un menor 

desarrollo del árbol y una menor actividad fotosintética (Gandolfo, 2008). En Colombia 

son de uso común los arreglos de siembra de grandes distancias como 10 x10 m, para 

asegurar una alta radiación solar en el cultivo. Sin embargo, no se sabe si esta condición 

heliófila aplique para todos los estados fenológicos, o si lo es sólo en estados de 

producción, presentándose etapas en las que la sombra pueda resultar benéfica. 

Posiblemente el aguacate presenta características de planta facultativa y no de heliófila 

estrictamente hablando. En estudios realizados en plantas de caucho establecidas 

dentro de sistemas tradicionales de cultivo mixto, en los que las plantas están sometidas 

a sombra durante la primera etapa del establecimiento, se ha propuesto que las plantas 

jóvenes se benefician de la sombra, posiblemente como resultado de la reducción de 

estrés por alta temperatura o de la disminución de la inhibición de la fotosíntesis inducida 

por luz (Rodrigo et al. 1997; 2001).  

El presente estudio tuvo como objetivo analizar la respuesta fisiológica de plantas 

juveniles de aguacate ‘Hass’ bajo diferentes condiciones de radiación solar en el 
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municipio de Pasca Cundinamarca, se realizó un ensayo controlado y uno en 

condiciones de cultivo mixto para evaluar el efecto de las condiciones diferenciales de 

luz en los dos casos. 

 
1. CAPÍTULO 1: EFECTO DE TRATAMIENTOS DE 

RADIACIÓN SOLAR SOBRE PLANTAS JUVENILES 
DE AGUACATE ‘HASS’ UTILIZANDO SOMBRAS 
ARTIFICIALES 

1.1 Introducción 
El aguacate presenta un ciclo de vida de hojas que se considera rápido; es un árbol no 

caducifolio, con una longevidad foliar de 10 a 12 meses en Australia y Suráfrica 

(Wolstenholme y Whiley, 1999), éste es un ciclo de vida de hojas relativamente corto 

comparado con otros árboles frutales no caducifolios como cítricos y mango (Whiley y 

Schaffer, 1994; Mandemaker, 2007). Durante el desarrollo foliar, las hojas pueden 

encontrarse bajo condiciones diferenciales de iluminación dada su posición en el dosel, 

lo que le proporciona características de hojas de sombra. Hojas de plantas de aguacate 

en posición de sombra y muchas de otros árboles tropicales poseen dos ciclos de 

xantofilas (ciclo de zeaxantina-violaxantina y ciclo de luteína epóxido)  con propiedades 

cinéticas distintivas que potencian la protección y promueven la eficiencia del 

cosechamiento de luz bajo sombra (Matsubara et al. 2007, Matsubara et al. 2008, 

Matsubara et al. 2009; Husein et al 2013). Hojas viejas en alto grado de sombreamiento 

en el interior del dosel de árboles de aguacate contienen altas concentraciones de 

luteína epóxido (Lx) sobre una base de clorofila ([Lx]), comparable o más grande que la 

concentración de violaxantina ([V]) y hojas de sol que contienen cerca del doble de la 

concentración de luteína ([L]) de las hojas de sombra excediendo sustancialmente la 

suma de violaxantina, anteraxantina, zeaxantina [V + A + Z] al medio día (Matsubara et 

al., 2005). La deepoxidación en los ciclos de Lx y V del aguacate generan NPQΔLAZ y no 

solo el NPQΔAZ de especies con solo ciclo de V (Husen et al., 2013). 
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Se ha reportado fotoinhibición en plantas de aguacate en la región oriental de Australia, 

durante los meses de invierno (Whiley y Schaffer, 1994; Bertling y Cowan, 1998), lo que 

indica un efecto adverso por la alta radiación. Schaffer y Whiley (2003), además 

indicaron que la fotoinhibición en hojas de aguacate debido a las bajas temperaturas y 

alta radiación, puede ser rápidamente determinada usando técnicas de fluorescencia de 

la clorofila. Adicionalmente, Bertling y Cowan (1998) propusieron que potencialmente se 

puede presentar fotoinhibición bajo altas temperaturas durante los meses de verano en 

Suráfrica, en donde comúnmente se encuentran grandes fluctuaciones de temperatura 

y alta radiación solar.  

 

Las hojas de aguacate han sido consideradas como hojas de sombra debido a su bajo 

punto de saturación por luz, de cerca del 20 al 33% de la luz solar total (Whiley y 

Schaffer, 1994); sin embargo, esos estudios fueron realizados sobre plantas en 

contenedores. Estudios con árboles en cultivo sugieren que el punto de saturación por 

luz puede ser mucho mayor, aproximadamente 1100 μmol m-2 s-1 o cerca del 50% de la 

luz solar total (Wolstenholme y Whiley, 1999).  Wolstenhome y Whiley (1999) han 

caracterizado las hojas de aguacate como poco “sun-low stress” de acuerdo con la 

clasificación de Smith et al. (1989) y Mandemaker (2007), por lo que se podrían 

considerar como tolerantes a la sombra. A nivel anatómico y morfológico, las hojas son 

grandes, de lámina ancha, relativamente delgadas (menos de 400 μm) en su grosor, 

con una sola línea de parénquima en empalizada dispuesta horizontalmente y con un 

potencial fotosintético máximo de medio a bajo (Mandemaker, 2007). 

 

Si bien, en un dosel bien conformado en plantas adultas las hojas internas poseen alto 

sombramiento en comparación con las hojas más externas, en plantas juveniles, donde 

el dosel no se ha conformado, la incidencia de la luz sobre las hojas no difiere en la 

misma intensidad como en plantas adultas, siendo más difícil la distinción entre hojas 

internas de sombra y externas de sol. 

En este ensayo se evaluaron las características fisiológicas, anatómicas y morfológicas 

de plantas juveniles de aguacate ‘Hass’ expuestas a tres tratamientos de luz solar 

mediante polisombras artificial. 
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1.2 Materiales y métodos 

1.2.1 Área de estudio y material vegetal 
Se realizó el montaje de una parcela experimental en la finca Buena Vista en la vereda 

San Pablo del municipio de Pasca, a una altitud de 1.860 msnm y coordenadas 

4°18 9́5  ́Ń 74°20 3́1.9  ́Ẃ. Se seleccionaron 30 plantas juveniles de aguacate ‘Hass’ de 

aproximadamente un mes de edad, e injertadas sobre un patrón criollo en un vivero 

certificado de la región, éstas se trasplantaron en bolsas plásticas para palma de 385 

cm3 de volumen, con una mezcla de suelo de la región y cascarilla de arroz, en 

proporción 3:1, así se aseguró la homogeneidad de las condiciones del suelo entre las 

distintas unidades experimentales. Las bolsas se distribuyeron con un arreglo de 1.5 x 

1.5 m de distancia, en la parcela experimental, con un área de 429 m2. Se realizó análisis 

del suelo y se estableció un plan de fertilización para las plantas, se aseguró la sanidad 

de las plantas siguiendo las recomendaciones de Buenas Prácticas Agrícolas para el 

cultivo de aguacate ‘Hass’. 

El experimento consistió en un diseño aleatorizado con un solo factor, que fue el 

porcentaje de luz solar incidente; los distintos niveles de radiación se alcanzaron 

mediante la instalación de polisombras comerciales de color negro, que se instalaron 

sobre las plantas, de esta forma los tres niveles del factor fueron, 100% de radiación 

solar (sin sombra), 65% y 50% de radiación solar, con un total de 10 plantas por 

tratamiento.  Se tomaron datos de variables fisiológicas y de crecimiento, así como toma 

de muestras de hojas en cinco plantas por cada tratamiento; las hojas usadas en todos 

los muestreos fueron hojas del tercio medio, aproximadamente del entrenudo 15 de la 

rama principal, en estado de desarrollo completo (BBCH 19), completamente extendidas 

y sanas. 

1.2.2 Caracterización ambiental 
Se instaló una estación meteorológica marca Coltein en la zona y se registró a intervalos 

de 15 minutos durante todos los días de estudio la radiación fotosintéticamente activa 

(PAR), precipitación, humedad relativa y temperatura. 
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1.2.3 Intercambio Gaseoso 
Se hicieron mediciones, en tres hojas por planta y cinco plantas por tratamiento, de 

temperatura de la hoja, humedad relativa, transpiración, radiación PAR y resistencia 

estomática usando un Porómetro Li-cor Li-1600. Se usaron hojas del tercio medio con 

un estado de desarrollo completo (estado BBCH 19), completamente extendidas y 

sanas,  generadas en el último flujo de desarrollo vegetativo. 

 

1.2.4 Curvas de respuesta a luz mediante metodología 
de la fluorescencia de la clorofila (curvas RLC) y curvas 
de quenching no fotoquímico (curvas NPQ). 
Para las curvas RLC y NPQ se adaptaron hojas a oscuridad durante una hora a las 

14:00 horas  por condiciones meteorológicas y se usó un fluorómetro modulado (FMS2, 

Hansatech, King’s Lynn, UK) siguiendo el protocolo del manual de operaciones del 

fluorómetro PAM-2500, edición 2008. Se midió el valor de Fo aplicando una luz tenue 

de 0.4 µmol m-2s-1 y se aplicó un pulso de luz saturante de (9.000 µmol m-2s-1) durante 

0.8 segundos para registrar el valor de Fm (notación de Baker, 2008). Para construir la 

curva,  se siguieron ciclos de aplicación de luz tenue, luz actínica y pulso de luz saturante 

para obtener los valores de Fs y Fm’. La  luz actínica inicial fue de 300 µmol m-2s-1  

durante 10 s y se fue incrementando en unidades de 300 µmol m-2s-1 hasta 1800, a partir 

de ese punto, se incrementó en unidades de 180 hasta 2160 y desde ese punto en 

unidades de 60 hasta 2340 µmol m-2s-1. El tiempo de duración de la curva fue de 396 s. 

Posterior a este punto, se estableció un tiempo de recuperación en oscuridad de 10 

minutos, aplicando pulsos de luz saturante de 9.000 µmol m-2s-1 a los 0, 30, 60, 120, 

180, 240, 300 y 600 segundos, para obtener valores de Fm’ y así calcular NPQ.  

1.2.5 Características anatómicas 
Cuando las plantas completaron 11 meses de edad se tomaron muestras de hojas sanas 

y completamente expandidas (BBCH 19) del tercio medio de la planta  y se almacenaron 

en una solución de FAA (10:5:85, Formol: ácido acético glacial: Etanol 70 %) por 48 

horas, luego de las cuales se mantuvieron en EtOH al 70% durante tres días. 

Posteriormente, se trataron siguiendo los protocolos convencionales de Johansen 

(1940) modificados así: deshidratación en series de EtOH, 90 %, 96 %, 100 % y 100 % 

por 4 horas c/u, luego series de EtOH 100 %: agente aclarante Histochoice (90:10, 
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70:30, 50:50, 30:70, 10:90) por 4 horas c/u, y finalmente imbibición en parafina 

(paraplast plus, 60 oC) tres veces por 12 horas c/u. Se realizaron cortes transversales 

incluyendo el nervio central y parte de la lámina, en micrótomo de rotación (820 Spencer, 

American Optical Company, NY) y se fijaron en láminas de vidrio con aplicación del 

Adhesivo de Mayer (Ruzin, 1999). Las láminas se colocaron en horno a 60 oC por 24 

horas, luego se desparafinaron mediante dos pasos por Xilol 100 %, EtOH 50: Xilol 50 

por 3 minutos (dos veces), seguido por series de hidratación en  EtOH 100%, 95 %, 70 

%, 50 % y H2O destilada por 2 minutos, y tinción con astra-blue acidificado (1g/100 mL 

de 2 % de ácido tartárico) por 10 minutos, seguido por un lavado en H2O destilada por 

2 minutos, y contratinción con fucsina básica etanólica (0.1 g/100 mL de etanol al 50%) 

por 20 minutos, y lavado en agua destilada por 15 segundos. Después de la tinción se 

realizaron  series de deshidratación en  EtOH (50%, 70 %, 95 %, 100 %, 100 %; 1 minuto 

c/u), y de etanol: Xilol (70:30, 50:50; 2 minutos c/u), xilol 100 % 2 veces por 3 minutos 

c/u. Al final se colocó citoresina sobre los portaobjetos, se montaron cubreobjetos y se 

dejó secar a temperatura ambiente por ocho días.  

 

Los cortes se observaron en un microscopio Leica m205 con cámara acoplada, en el 

laboratorio de equipos ópticos del Departamento de Biología de la Universidad Nacional 

de Colombia, se identificaron los tejidos y se realizaron mediciones de grosor de 

epidermis superior, parénquima en empalizada, parénquima esponjoso y epidermis 

inferior mediante software acoplado al sistema de la cámara integrada del microscopio. 

Se estimó la densidad estomática tomando improntas con esmalte sobre cinco hojas por 

tratamiento, siguiendo la metodología reportada en Melgarejo et al. (2010). Se verificó 

si había presencia de estomas en ambas caras de las hojas. Se realizó estimación en 

la parte media marginal de las hojas, en cinco campos ópticos, ya que, según Morales 

et al. (1992) los estomas de plantas de aguacate están distribuidos uniformemente en 

la superficie abaxial. 

1.2.6 Contenido de pigmentos 
Se hizo una curva de calibración para unidades SPAD, para lo que se eligieron hojas de 

distintas edades para obtener un gradiente de color. En el laboratorio se obtuvieron 19 

discos de muestra y se tomaron mediciones de unidades SPAD usando un SPAD meter 
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Konica Minolta. Los discos fueron pesados y se determinó el contenido de clorofilas 

totales usando la técnica de extracción con dimetil sulfóxido DMSO y siguiendo la 

metodología de Wellburn, 1994. Los resultados obtenidos se ajustaron a un modelo de 

regresión lineal para estimar la relación entre las unidades SPAD y el contenido de 

clorofilas totales. 

Posteriormente, se hicieron mediciones de unidades SPAD en tres hojas del tercio 

medio de cinco plantas  por cada tratamiento.   

Se tomaron las respectivas muestras de hojas de cinco plantas, de cada uno de los 

tratamientos y se almacenaron a -80°C. Las muestras fueron procesadas rápidamente 

para análisis de contenido de pigmentos usando el método de extracción con DMSO, 

siguiendo la metodología de Wellburn (1994).  

 

1.2.7 Caracterización morfológica 
A cinco plantas por tratamiento se le realizaron mediciones de altura desde el suelo 

hasta la parte apical de la rama más alta, medidas de diámetro de la base del tallo sobre 

la cicatriz del injerto, se tomó una hoja del tercio medio por planta para determinar su 

área mediante fotografía usando el  programa Image J, así como el peso seco para 

determinar el área foliar específica (AFE). Se estimó el porcentaje de cobertura foliar 

tomando fotografías hemisféricas desde la parte superior y con un fondo de contraste 

en el suelo, las fotografías se analizaron usando el programa Gap Analyzer. 

1.2.8 Análisis estadístico 
Los datos obtenidos fueron transformados hasta cumplir supuestos de normalidad y 

homocedasticidad, para ser analizados mediante ANOVA simple con un n=5 y la prueba 

post –hoc, de Tukey HSD utilizando el software PAST v 2.17c. Se realizó una regresión 

simple para analizar la relación entre las unidades SPAD y el contenido de clorofilas 

totales. Se hicieron regresiones no lineales para ajustar los valores en las curvas RlCs 

y calcular los parámetros según las ecuaciones presentadas en el  manual de 

operaciones del fluorómetro PAM-2500, edición 2008 utilizando la herramienta SOLVER 

de Microsoft Excel 2010. 
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1.3 Resultados 

1.3.1 Caracterización ambiental 
Las variables ambientales registradas a lo largo del año 2016 se resumen en la Figura 

1-1. La temperatura mostró una tendencia de disminución a lo largo del año desde un 

promedio de 18.7 oC en el mes de Enero, hasta 16.0°C en el mes de Diciembre, con un 

pico de temperatura máxima en el mes de Agosto (19.1 oC). 

La humedad relativa tuvo un aumento a lo largo del año, con una pequeña disminución 

en Agosto. Los valores para los meses de Enero y de Diciembre fueron 77.3 % y 97.9 

%, respectivamente. En cuanto a la precipitación, los meses de más lluvia fueron 

Febrero y Mayo. Cabe resaltar que el estudio se realizó durante todo el año, pero los 

muestreos de intercambio gaseoso se hicieron en Junio, siendo este uno de los meses 

con menor déficit de presión de vapor (DPV).  

 

En cuanto a la radiación fotosintéticamente activa (PAR), se registró un promedio 

máximo de 416 µmol m-2s-1 en el mes de Septiembre y un mínimo en el mes de Abril con 

un valor de 307 µmol m-2s-1. El valor mínimo de radiación PAR coincide con la época de 

mayor precipitación (98.6 mm), por lo que se evidencia un posible efecto de la nubosidad 

sobre la radiación PAR. La menor precipitación ocurrió en el mes de Marzo, con 27.8 

mm. 
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Figura 1-1: Promedios de temperatura (oC),  Humedad relativa (%),  PAR (µmol/m2.s), 

déficit de presión de vapor (DPV) precipitación acumulada (mm). Datos tomados en 

parcela experimental de Persea americana var. Hass, en la vereda San Pablo del 

municipio de Pasca, Cundinamarca; año 2016. 

1.3.2 Intercambio gaseoso 
La medición  de intercambio gaseoso se realizó a los  seis meses después de iniciado 

el tratamiento durante una época de baja precipitación, entre las 9:00 y las 11:00 h, con 
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una humedad relativa de 52.8 %. La Figura 1-2 muestra los valores y las diferencias 

entre los tres tratamientos evaluados en cuanto al intercambio gaseoso. Se observa que 

el tratamiento de 65% de radiación solar presentó el valor más alto de transpiración con 

11.78 µgcm-2s-1, presentando diferencia significativa con respecto a los otros 

tratamientos, los cuales no difirieron entre sí. Así mismo, la mayor resistencia estomática 

se presentó en el tratamiento de 100% de radiación solar con un valor de 2.394 ms-1. La 

temperatura de la hoja presentó diferencias encontrándose mayor temperatura en las 

hojas de las plantas del tratamiento de 100%.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1-2: Transpiración, resistencia estomática y temperatura de la hoja, en plantas 

juveniles de aguacate ´Hass´ bajo tres tratamientos de luz solar. Datos obtenidos a los 
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seis meses después de iniciado tratamiento Los datos son mostrados como  medias ± 

error estándar (n=5). Diferentes letras indican diferencias entre tratamientos (p < 0.05, 

prueba de rangos múltiples de Tukey). 

 

 

1.3.3 Curvas rápidas de luz (RLCs) y de quenching no 
fotoquímico (NPQ) 
Las curvas de tasa de transferencia de electrones ETR se obtienen mediante la 

exposición de la hoja adaptada a oscuridad a crecientes niveles de luz actínica, esto 

permitió encontrar diferencias en las respuestas de las hojas de las plantas en los 

tratamientos evaluados (figura 1-3). Si bien se observa una pendiente similar en las 

curvas correspondientes a los tratamientos de 100 y 65 %, ésta fue menor para el 

tratamiento de 50 %. A partir de los 1000 µmol de fotones m-2s-1 la ETR muestra un 

aumento más lento en los valores para la curva del tratamiento de 50 % de radiación 

solar lo que lleva a mostrar diferencia en el punto de estabilización de las tres curvas 

(aprox. 2200 µmol). 

El quenching no fotoquímico representa la cantidad de energía que es disipada en 

procesos no fotoquímicos; es decir, por disipación térmica. Este proceso está 

relacionado con el ciclo de la Z y el de L. En la Figura 1-4 se observa la recuperación de 

las hojas bajo condición de oscuridad después de la exposición a luz de la curva RLC, 

las plantas sometidas al tratamiento de 100% de radiación solar, mostraron la 

recuperación más rápida en los primeros 120 s, en comparación con los otros dos 

tratamientos, mientras que las plantas sometidas al tratamiento de 50 % de radiación 

solar presentaron la recuperación más lenta. Así mismo, para el tratamiento de 50% de 

radiación solar, las plantas tuvieron un valor de NPQ de 3 al inicio de la recuperación, 

siendo este el valor máximo de los tratamientos, y se presentaron valores de 2.4 y 1.9 

para los tratamientos de 65 %  y 100 %  de radiación solar, respectivamente. 
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Figura 1-3: Curva rápida de respuesta a luz  (RLC) en plantas juveniles de Aguacate 

´Hass´ bajo tres condiciones de radiación solar. Los valores de ETR se calcularon como 

promedio de cinco réplicas y se ajustaron mediante regresión no lineal al modelo 

ETR=PAR/((a*PAR2)+(b*PAR)+c). Los datos se tomaron en hojas de plantas nueve 

meses después de iniciado tratamiento. 

 

 

Tabla 1: Parámetros obtenidos mediante regresión no lineal para curvas RLCs, en 

plantas juveniles de Aguacate ́ Hass´ bajo tres condiciones de radiación solar. Los datos 

se ajustaron al modelo ETR=PAR/((a*PAR2)+(b*PAR)+c) y se calcularon los parámetros 

mediante las ecuaciones α=1/c, ETRmax=1/(b+(2*(a.c)1/2)), Ik=c/(b+(2*(a.c)1/2)). 
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Figura 1-4: Quenching no fotoquímico (NPQ) en plantas juveniles de aguacate ´Hass´ 

bajo tres condiciones de radiación solar. Los valores de NPQ se calcularon como 

promedio de cinco réplicas. Se realizó en plantas de nueve meses después de iniciado 

tratamiento. 

1.3.4 Características anatómicas 
1.3.4.1 Densidad Estomática 

La Figura 1-5 muestra la disposición de los estomas y de las células acompañantes para 

hojas de los tres tratamientos. Se observa que los estomas son de tipo anomocítico. Se 

muestran improntas de la zona  abaxial de la parte media de hojas, por ser hojas de tipo 

hipostomático y no encontrarse diferencia entre las secciones basal, media y apical en 

densidades estomáticas calculadas en un ensayo previo.   

En cuanto a la densidad estomática, la Figura 1-6 resume los resultados, en los que se 

evidencia que no hay diferencia significativa entre las densidades estomáticas de los 

tres tratamientos de radiación solar, los valores de densidades estomáticas se 

encontraron en el rango de  650 y 700 estomas/cm2. 
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Figura 1-5: Estomas y células epidérmicas de hojas de Persea americana Var. Hass, 

bajo tres condiciones de luminosidad. a) 100 % de radiación solar, b) 65% de radiación 

solar, c) 50 % de radiación solar. Los datos fueron tomados 10 meses después de 

iniciado tratamiento. Aumento de 100 X. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1-6: Densidad estomática (DE) de plantas juveniles de aguacate ́ Hass´ bajo tres 

tratamientos de luz. Los datos son mostrados como medias ± error estándar (n=5). 

Diferentes letras indican diferencias entre tratamientos (p < 0.05, prueba de rangos 
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múltiples de Tukey).  Se realizó determinación en plantas de 10 meses después de 

iniciado tratamiento. 

 

1.3.4. Corte transversal de hoja 

En el corte transversal se observa la disposición de los tejidos en la lámina foliar (Figura 

1-7). Para la lámina foliar,  desde la parte adaxial se distingue la epidermis superior, 

conformada por células ligeramente isodiamétricas de aproximadamente 14 µm de 

diámetro;  dos capas de parénquima de empalizada con células alargadas, la primera 

con células más apiñadas; parénquima esponjoso, con células (isodiamétricas) en el 

que se distinguen espacios de aerénquima y algunos haces vasculares secundarios; 

finalmente se encuentra una capa de células que conforman la epidermis inferior, de 

menor tamaño que la superior. En la parte de la nervadura central se encuentra células 

parenquimáticas y unas capas de esclerénquima que rodean el haz vascular; los tejidos 

vasculares se encuentran distribuidos a manera de una media luna, con el floema hacia 

la parte abaxial y con tinción de color azul, el xilema hacia la parte adaxial con una 

tinción en color rojizo.  
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Figura 1-7: Corte transversal de hojas de Persea americana Var. Hass. Ae= 

Aerénquima; Hv=Haz vascular. Se realizó toma de muestra en plantas  10 meses 

después de iniciado tratamiento. Aumento de 40 X. 

 

 

1.3.4.3 Grosor de las capas de tejidos en corte 
transversal de hoja 

Se realizaron mediciones de grosor de la epidermis superior, parénquima en 

empalizada, parénquima esponjoso, y epidermis inferior, en los cortes transversales de 

la parte de la lámina foliar, sin incluir tejidos vasculares. En la Figura 1-8 se evidencia 

que el grosor total en cortes transversales de las hojas correspondientes al tratamiento 

de 100 % de radiación solar fue mayor al de los otros dos tratamientos (190 µm de 

grosor total de la lámina); a su vez, para los tratamientos de 65 % y 50 % de radiación 

solar se encontraron valores promedio de 161.4 µm y 155.2 µm, respectivamente. En la 

misma figura se distingue la disposición de los tejidos de la lámina, se resalta la 

distinción de dos capas de parénquima en empalizada.  

Al observar los valores en la Tabla 1 y analizar cada tejido no se evidencian diferencias 

en el grosor, salvo en la primera capa del parénquima en empalizada (PZI), en donde 

se encontró un valor promedio de 72.76 µm para el tratamiento de 100 % de radiación 

solar, por lo que las diferencias en grosor total de la hoja sólo pueden ser atribuidas a 

diferencias en esta capa de tejidos, siendo mayor en las hojas expuestas a luz total. 
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Figura 1-8: Cortes transversales de hojas de Persea americana Var. Hass bajo 

tratamientos de radiación solar. A) 65 % de radiación solar, B) 100 % de radiación solar, 

C) 50 % de radiación solar. Las fotos fueron tomadas con un aumento de 40 X. Muestras 

tomadas a 10meses después de iniciado tratamiento. 

 

 

Tabla 2: Grosor de las distintas capas de tejidos en cortes transversales de hojas de 

Persea americana Var. Hass. Los datos son mostrados como medias  ± error estándar 

(n=5). Diferentes letras indican diferencias entre tratamientos (p < 0.05, prueba de 

rangos múltiples de Tukey). Epidermis superior (ES), Primera capa de parénquima en 

empalizada (PZI), Segunda capa de parénquima en empalizada (PZII), parénquima 

esponjoso (PES), epidermis inferior (EI), grosor de la lámina (GL).  Los datos fueron 

obtenidos en plantas de 10 meses  después de iniciado tratamiento. 
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1.3.5 Contenido de pigmentos 
Para encontrar la relación entre las unidades SPAD medidas y el contenido de 

pigmentos, se hizo una regresión lineal. La Figura 1-9 muestra la recta de ajuste, la 

ecuación de la recta y el R2 obtenidos. Si bien el R2 no es muy alto (79.43 %), se 

considera un ajuste suficiente para interpolar valores.  

Analizando los resultados presentados en la Figura 1-10 no se encuentra diferencia 

estadística entre los contenidos de clorofila estimados a partir de unidades SPAD en los 

tres tratamientos de radiación solar; sin embargo, al comparar con la figura 1-12-D, en 

la que se resume el resultado de análisis de clorofilas totales por extracción con 

solvente, en muestras tomadas en los tres tratamientos, sí se observa diferencia 

significativa, con mayor contenido de clorofilas totales en el tratamiento de 50% de 

radiación solar (2.28 mg/g peso fresco). Se presume que esta discrepancia puede ser 

debida al error intrínseco a la medición de unidades SPAD, lo que se corrobora con las 

grandes barras de error presentadas en la Figura 1-10. 

En cuanto a los contenidos de carotenoides, clorofilas  a y  b presentados en las Figuras 

1-11 y 1-12, se observa una mayor cantidad de estos pigmentos en el tratamiento de 

50% de radiación con valores de 1.21, 1.48 y 0.80 mg/g de peso fresco, 

respectivamente. En los tratamientos de 65% y 100% de radiación solar no se encontró 

diferencia en ninguno de los pigmentos evaluados.  

 

 

 

 

 

 

Radiación 

solar ES (µm) PZ I (µm) PZ II (µm) PES (µm) EI (µm) GL (µm) 

100% 15.56 ± 1.68 a 72.76 ± 7.54 b 37.56 ± 3.51 a 55.74 ± 4.55 a 10.38 ± 0.95 a 190.0 ± 11.8 b 

65% 14.46 ± 1.51 a 57.82 ± 4.04 ab 29.52 ± 1.59 a 50.36 ± 4.84 a 09.22 ± 0.96 a 161.4 ± 5.68 a 

50% 14.50 ± 1.18 a 51.34 ± 4.01 a 33.72 ± 0.86 a 45.04 ± 3.82 a 10.62 ± 0.44 a 155.2 ± 7.11 a 
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Figura 1-9: Regresión lineal entre unidades SPAD y contenido de clorofilas totales (Chlo 

total) de plantas juveniles de aguacate ´Hass´. Los datos se ajustaron a la recta chlo 

totales= -0.156188+0.0209406*SPAD, con un R2 de 79.43%.   

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1-10: Contenido de clorofilas totales estimado a partir de unidades SPAD en 

plantas juveniles de Aguacate ́ Hass´ bajo tres tratamientos de radiación solar. Los datos 

son mostrados como medias ± error estándar (n=5). Diferentes letras indican diferencias 
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(p < 0.05, prueba de rangos múltiples de Tukey).  Datos obtenidos a partir de plantas de 

10 meses después de iniciar tratamiento.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 1-11: Contenido de carotenoides de plantas juveniles de aguacate ´Hass´ bajo 

tres tratamientos de sombra. Los datos son mostrados como medias ± error estándar 

(n=5). Diferentes letras indican diferencias entre tratamientos (p < 0.05, prueba de 

rangos múltiples de Tukey). Datos obtenidos a partir de plantas de 10 meses después 

de iniciar tratamiento.   
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Figura 1-12: Contenido de clorofila a, clorofila b, relación clorofila a/ clorofila b y 

clorofilas totales en plantas juveniles de aguacate ´Hass´ bajo tres tratamientos de 

radiación solar. Los datos son mostrados como medias  ± error estándar (n=5). 

Diferentes letras indican diferencias entre tratamientos (p < 0.05, prueba de rangos 

múltiples de Tukey). Datos obtenidos a partir de plantas de 10 meses después de iniciar 

tratamiento.  

No se encontraron diferencias significativas en la relación clorofila a/ clorofila b (Figura 

1-12 C). 
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1.3.6 Caracterización morfológica 
Las características morfológicas son las más evidentemente afectadas por las 

condiciones de luminosidad, la altura resultó ser menor en plantas sometidas a radiación 

solar completa, registrándose alturas medias de 94 cm (Figura 1-13). En el caso del 

diámetro de los tallos no se encontró diferencias entre los tratamientos (Figura 1-13). 

Se calculó el área foliar específica de los tres tratamientos y se encontró el menor valor 

(85.8 cm2/g) en el tratamiento de radiación solar total, el tratamiento con 50 % de 

radiación resultó ser diferente en sus valores en comparación con el de 100 % de 

radiación solar con una media de 121.8 cm2/g; sin embargo, no fue diferente con los 

resultados obtenidos en el tratamiento de 65 % de radiación (112 cm2/g). Este resultado 

es coherente con los hallazgos de la parte anatómica evaluada, ya que la menor AFE 

de las hojas de plantas sin sombra o crecidas bajo radiación solar total presenta mayor 

grosor. 

   

Figura 1-13: Altura de plantas juveniles de Aguacate ´Hass´ bajo tres tratamientos de 

radiación solar. Los datos son mostrados como medias ± error estándar (n=5). 

Diferentes letras indican diferencias (p < 0.05, prueba de rangos múltiples de Tukey).   

Datos obtenidos a partir de plantas de 12 meses después de iniciar tratamiento.   
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Figura 1-14: Área foliar específica (AFE) de plantas juveniles de aguacate ´Hass´ bajo 

tres tratamientos de radiación solar. Los datos son mostrados como  medias  ± error 

estándar (n=5). Diferentes letras indican diferencias entre tratamientos  (p < 0.05,  

prueba de rangos múltiples de Tukey). Los datos fueron tomados en plantas de 12 

meses después de iniciado tratamiento. 

 

 

 

El porcentaje de cobertura foliar PCF fue calculado para hacer una estimación 

aproximada del área foliar de la planta. Se encontró que el PCF fue mayor en las plantas 

que presentaron mayor grado de sombreamiento o menor porcentaje de radiación solar 

(Figura 1-15) con un máximo de 78.12 % de cobertura para el tratamiento de 50 % de 

radiación solar. El menor PCF fue encontrado para las plantas con el 100% de radiación 

solar y coincide con el menor tamaño de dichas plantas.  
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Figura 1-15: Porcentaje de cobertura foliar (PCF) de plantas juveniles de aguacate 

´Hass´ bajo tres tratamientos de radiación solar. Los datos son mostrados como medias 

± error estándar (n=5). Diferentes letras indican diferencias (p < 0.05, prueba de rangos 

múltiples de Tukey).  Datos obtenidos a partir de plantas de 12 meses después de iniciar 

tratamiento.   

 

 

1.4 Discusión 
Los datos de intercambio gaseoso (transpiración y resistencia estomática) mostraron 

coherencia entre sí, ya que son variables inversas y esto se puede apreciar en el 

tratamiento de 65 % de radiación solar donde las plantas presentan la mayor 

transpiración y a su vez la menor resistencia estomática. Sin embargo, no fue posible 

evaluar el estado de asimilación de CO2 de los tratamientos por lo que no se puede 

relacionar la salida de agua mediante la transpiración, con el CO2 que realmente es 

fijado. Esto no permite afirmar que el tratamiento de 65 % de radiación solar es el que 

tiene el mayor rendimiento fotosintético, pero si se puede sugerir que tiene un buen 

estatus hídrico que le permite tener menor resistencia estomática en relación a las 

plantas expuestas a la luz directa.  

 

Como indicador del estado fotosintético de las plantas bajo los diferentes tratamientos 

se recurrió a la fluorescencia de la clorofila, particularmente a la realización de curvas 
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rápidas de luz (RLCs), las cuales pueden ser usadas para detectar ajustes en corto 

plazo en el funcionamiento del aparato fotosintético, incluyendo la activación y 

desactivación del metabolismo del carbono sobre cambios en las condiciones 

ambientales de luz, la operación de los mecanismos fotoprotectores y la ocurrencia de 

fotoinhibición (Schreiber et al. 1997; White and Critchley 1999; Ralph et al. 2002; 

McMinn et al. 2004; Ralph and Gademann 2005; Serodio et al. 2005; Serodio et al., 

2006). Estas curvas permiten evaluar estados de aclimatación a condiciones variables 

de luz, pero no evalúan el estado estable; sin embargo, se ha reportado que las RLCs 

pueden ser usadas para inferir con un mínimo de intrusión sobre el estado estable de 

foto aclimatación (Serodio et al., 2006). Los resultados indican una menor ETRmax en las 

plantas sometidas a 50 % de radiación solar, lo que indica un limitación a nivel de la 

cadena de transporte de electrones en dichas plantas, estas plantas presentaron  menor 

resistencia estomática que las plantas expuestas a luz total, por lo que, si bien la entrada 

de CO2 probablemente no es reducida, si lo es el proceso fotoquímico a nivel 

fotosintético en comparación con las plantas expuestas a los otros niveles de radiación. 

 

Adicionalmente, en este estudio el mayor nivel de NPQ se encontró en las plantas 

sometidas a 50% de radiación solar (plantas crecidas bajo menor radiación solar 

comparado con los otros tratamientos) por lo que se evidencia una mayor disipación de 

la energía en forma no fotoquímica en relación con los otros niveles del tratamiento. 

Considerando la limitación encontrada mediante las RLCs, se sugiere que estas plantas 

activaron mecanismos de disipación de la energía en los niveles de luz evaluados dada 

su poca capacidad en la cadena de transporte de electrones, debido a su adaptación a 

la condición lumínica. Esta respuesta que implica un mayor NPQ, puede asociarse al 

mayor contenido de carotenoides de estas plantas, ya que estos están involucrados 

directamente en los procesos de disipación térmica. Hojas de sombra en doseles de 

especies tropicales tales como Inga spp., Persea americana y otras plantas leñosas 

contienen altas concentraciones de epóxido de luteína (Lx) (García-Plazaola et al., 2012; 

Förster et al., 2009; Matsubara et al., 2009; Husen et al., 2013), la presencia de este 

carotenoide se relaciona con la disipación térmica de la energía y se considera un ciclo 

alternativo al de la zeaxantina.  Estudios han revelado NPQ asociado con luteína (L), 
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también como anteraxantina (A) y zeaxantina (z) en esas plantas (García et al., 2003; 

Matsubara et al., 2008; Förster et al., 2011; Husen et al., 2013). Los distintos 

componentes de NPQ pueden ser analizados, mediante la nomenclatura de Horton et 

al. (1996) que ha sido refinada por la designación del quenching no fotoquímico 

independiente de xantofilas (qE) y dependiente del ΔpH transtilacoidal como NPQΔpH 

(Husen et al., 2013).  

 

Respuestas que en el pasado fueron consideradas como indicadoras de daño 

fotoinhibitorio tales como el reducido rendimiento de fotones en la fijación de CO2, 

evolución del oxígeno y quenching del máximo rendimiento de clorofila, en muchos 

casos ahora parecen ser el reflejo de procesos de fotoprotección (Björkman y 

Demmig,1994; Husen et al., 2013). En plantas como el aguacate que presentan los dos 

ciclos, de L y V, éstos presentan diferencias cinéticas, aunque la deepoxidación en vivo 

de Lx es algunas veces más lenta y requiere más altas intensidades de luz que V, 

recientemente se sabe que los productos de la de-epoxidación L, A y Z tienen dos 

funciones: amplificación de la fotoproteccción dependiente de energía y protección 

contra foto-oxidación (Matsubara et al., 2005). En un estudio realizado por Husen et al. 

(2013) en hojas de aguacate, la de-epoxidación de V, la cual es más rápida que la 

deepoxidación de Lx, se detuvo después de cerca de 60 minutos en luz del sol y el 

subsecuente incremento de [L]  y [A+Z] a partir de nueva síntesis produjo un incremento 

de 2 a 5 veces de NPQΔLAZ sobre el NPQΔpH (Husen et al., 2013). Ya que la exposición 

a intensidades de luz altas en las hojas de las plantas evaluadas durante la construcción 

de las RLCs, no fue mayor a los 15 minutos, se puede afirmar que los componentes de 

NPQ (NPQΔpH, NPQΔLAZ) se encontraban activos pero sin la posibilidad de distinguir la 

contribución de cada uno de ellos al NPQ global. 

 

Según Chartzoulakis et al. (2002) la anatomía foliar en aguacatero está influenciada por 

condiciones ambientales. En cuanto a las características anatómicas de las hojas de las 

plantas evaluadas, no se encontró diferencia en la densidad estomática entre los niveles 

del tratamiento, por lo que las diferencias en la transpiración obedecen exclusivamente 

a diferencias en el estado de apertura de los estomas. Se confirmó la condición 
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hipostomática de las hojas según lo reportado por Heisman (1939), quien afirma que la 

hoja del aguacatero es hipoestomática, con estomas sólo en la superficie abaxial. 

Estudios en razas y cultivares de aguacatero bajo diferentes condiciones y etapas de 

desarrollo, han mostrado que la densidad estomática puede variar de 100 a 610 estomas 

por mm2 (Kadman, 1965); sin embargo,  en el presente estudio, el rango de densidad 

estomática estuvo entre los 650 y 700 estomas por mm2, presentando una mayor 

densidad a la reportada y sin diferencias entre las tres intensidades de luz. Esto último 

corresponde con lo  reportado por Mickelbart et al (2000), quienes no encontraron 

diferencia en la densidad estomática entre hojas de luz y hojas de sombra en plantas de 

aguacate 'Hass', pero contrastando con los resultados de Hirano (1931), quien  encontró 

una diferencia de aproximadamente el doble en la densidad estomática en hojas de sol 

y hojas de sombra  de 'Eureka' lemon. Así mismo, en otras especies el sombreado 

podría ocasionar diferencias aún dentro del misma dosel del árbol, como en manzano 

(Malus domestica Borkh.), en el que ocasiona una reducción en la densidad estomática 

(Cowart, 1936; Barrientos et al, 2003). Estos resultados de densidad estomática en 

plantas juveniles de aguacate se pueden extrapolar para plantas adultas, ya que 

Saavedra (1993) detectó en árboles de 4 meses, 9, 15 y 23 años de edad que la 

densidad estomática es muy estable en cada cultivar a través de su desarrollo 

(Barrientos et al, 2003).  

Los valores de los grosores de los distintos tejidos en la lámina foliar se encuentran 

cercanos a los reportados por Chartzoulakisa et al., (2012), pero ligeramente más bajos 

en la capa de parénquima esponjoso, lo que hace que el grosor total sea menor en 

comparación con los datos reportados para aguacate ‘Hass’ con buen status hídrico. La 

sección transversal de hojas de aguacate ‘Fuerte’ y ‘Hass’ mostraron que en ambos 

cultivares el parénquima en empalizada está compuesto por dos capas sucesivas y 

diferenciadas, la primera inicia en contacto con la epidermis superior y la otra con el 

parénquima esponjoso (Chartzoulakisa et al., 2012). Así como lo encontrado en este 

trabajo, en el que los tratamientos de menor radiación solar generan una reducción en 

el grosor total de la hoja dado por la disminución de PZI, se ha descrito en otros trabajos 

que la intensidad de luz promueve alteraciones en la estructura de la organización de 

las hojas, dando como resultado lo que se ha llamado hojas de sol y sombra (Cutter 
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1978; Sousa et al., 2003), las cuales tienen características anatómicas particulares que 

las diferencian. Hojas expuestas a altas intensidades de luz, generalmente presentan 

un aumento en el número de capas celulares en el parénquima de empalizada, y 

consecuentemente en el mesófilo (Kubínová 1991; Sousa et al., 2003). El grosor de la 

capa epidérmica parece estar muy conservado en plantas bajo distintas condiciones de 

luz; por ejemplo, las células epidérmicas de plantas de Tradescantia pallida sometidas 

a cinco distintas intensidades de luz fueron de tamaño similar (Sousa et al., 2003).  

 

En las plantas evaluadas el grosor en PZI y consecuentemente del mesófilo conlleva a 

su vez a una menor masa por unidad de área de las hojas bajo el menor nivel de 

radiación solar, lo que se evidencia en mayor AFE en los tratamientos de 65 % y  50 % 

de radiación solar. Así mismo, se ha reportado por Buisson y Lee (1993) y Sousa et al., 

(2003), en  Carica papaya, que las hojas de las plantas que se mantienen a la sombra 

eran más delgadas y con menor masa foliar en comparación con las que se mantienen 

en condiciones de alta iluminación (Sousa et al., 2003). 

 

La relación entre la respuesta anatómica y la actividad fotosintética puede ser develada 

analizando la relación entre el grosor de las capas mesofilares y la conductancia del 

mesófilo. El grosor del parénquima en  empalizada es un buen predictor de la máxima 

tasa fotosintética, pero sólo en especies específicas (Sousa et al., 2003).  

  

En general, el espesamiento foliar con el aumento de la irradiancia se asocia con 

aspectos estructurales y fotosintéticos (Strauss y Berlyn, 1994; Sousa et al., 2003). De 

esta forma, el aumento del grosor del parénquima en empalizada es conocido como una 

respuesta al crecimiento en altas irradiancias y en algunos tipos de estrés. Por ejemplo, 

en plantas de aguacate, el grosor del parénquima en empalizada y del total de la lámina 

de hojas sometidas a estrés hídrico fue menor en comparación con el control 

(Chartzoulakisa et al., 2012). El tejido de  parénquima en empalizada columnar facilita 

la distribución más equitativa de la luz a cloroplastos dentro de la hoja, pues facilita la 

penetración de los componentes de luz directa, permitiendo que la luz penetre más 

profundamente en las hojas y se distribuya más luz uniformemente a los cloroplastos 
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dentro de la hoja (Vogelmann y Martin 1993; Sousa et al., 2003). Las características 

estructurales del mesófilo determinan directamente la conductancia y 

consecuentemente la actividad fotosintética (Bongi and Loreto, 1989; Chartzoulakisa et 

al., 2012); así mismo, el arreglo denso de las células del parénquima esponjoso puede 

resultar en la reducción de la conductancia en hojas de aguacate sometidas a estrés 

hídrico (Chartzoulakisa et al., 2012). 

 

En el presente estudio se encontraron diferencias en el AFE de las plantas evaluadas, 

de las cuales el menor valor se encontró en las plantas que crecieron bajo radiación 

solar total, las hojas de estas plantas se caracterizaron por ser gruesas y con pocas 

áreas de la lámina, mientras que las hojas de las plantas bajo menor radiación solar 

fueron más delgadas y con láminas más grandes. A menudo se observa en especies 

tolerantes a la sombra y cultivadas en condiciones de poca luz una gran masa seca 

foliar por área (LMA), que haría que las hojas fueran más resistentes a los herbívoros 

(Walters y Reich 1999, Rijkers et al 2000, Hanba et al., 2002). Los resultados obtenidos 

parecen indicar que las plantas evaluadas no tienen las características de tolerancia a 

la sombra en cuanto al AFE. 

 

Los valores de contenidos de Clorofilas totales estuvieron en el rango entre 1.190 mg/g 

y 2.280 mg/g, encontrándose el mayor valor en las plantas del tratamiento de 50% de 

radiación solar. Wallihan y Sharpless (1970) reportaron valores máximos de clorofilas 

totales de 1.022 mg/g en hojas de aguacate ‘Hass’ en desarrollo, este valor se acerca 

al mínimo registrado en el presente estudio, el cual fue hallado en hojas de plantas 

sometidas a 65 % de radiación solar. Por otro lado, las plantas bajo 50 % de radiación 

solar presentaron un contenido de casi el doble en relación con los otros tratamientos 

de luz. Las hojas de sombra (exposición a menor radiación solar) presentaron una mayor 

cantidad de clorofilas y carotenoides en comparación con las hojas de plantas crecidas 

para exposición de radiación solar toal, este efecto de la iluminación sobre el contenido 

de pigmentos se ha encontrado en otras especies (Sousa et al., 2003).  En el caso de 

la clorofila, es de esperar que plantas con altos requerimientos de luz presenten mayor 

concentración de estos pigmentos cuando crecen en condiciones de limitación de luz 
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como estrategia para optimizar el cosechamiento de luz. Por otro lado, los carotenoides 

han sido asociados con la protección del aparato fotosintético en contra de la acción de 

radicales libres de oxígeno (Krause, 1988; Sousa et al., 2003); sin embargo, en el 

presente estudio la mayor concentración de carotenoides se presentó en las hojas de 

plantas sometidas al 50 % de radiación solar. 

 

En cuanto a las características morfológicas, los resultados fueron acordes con las 

observaciones generales realizadas en plantas bajo condición de baja y alta iluminación 

(Miralles, 2011). Así mismo, en otros estudios realizados en plantas de aguacate se 

reportan los mismos resultados, las plántulas cultivadas en interiores en luz tenue 

desarrollan tallos largos de tipo látigo o de vid, con entrenudos muy alargados, hojas 

lineales reducidas y pocas o ninguna rama; en el extremo opuesto, las plántulas de 

aguacate que se han desarrollado bajo alta iluminación en las laderas pacíficas de 

Centroamérica muestran un hábito de arbusto compacto (Frank et al., 1958).  

 

El porcentaje de cobertura foliar fue usado como un estimador del área foliar de las 

plantas, la cual es dependiente del número total de hojas y del área foliar de cada una 

de ellas. El crecimiento bajo condiciones de poca radiación solar favorece la producción 

de más hojas y con mayor área foliar, lo que resulta en mayores porcentajes de 

cobertura foliar en las plantas sometidas a menor radiación solar e incluso fue diferente 

entre los tratamientos de 65% y 50% de radiación solar. Se ha podido hacer una serie 

de observaciones en Florida y Cuba sobre el hábito de crecimiento del aguacate en 

relación con la exposición a la luz; aunque muchas variedades muestran la tendencia 

de los juveniles a desarrollarse en árboles piramidales, esbeltos y altos, los viejos 

árboles individuales en Cuba, si no están rodeados de cerca por otros árboles y reciben 

iluminación más o menos uniforme por todos lados, invariablemente presentan coronas 

densas y redondeadas (Frank et al., 1958). 

 

1.5 Conclusiones 
A partir del experimento diseñado y de las variables evaluadas se encontraron 

diferencias fisiológicas, anatómicas y de la morfología en las plantas expuestas a 
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distintas condiciones de luz obtenidas mediante polisombras artificiales. La metodología 

empleada en cuanto a la  fluorescencia de la clorofila permitió identificar una limitación 

a nivel de la cadena de transporte de electrones en las plantas sometidas a 50% de 

radiación solar en comparación con los otros tratamientos  y un consecuente incremento 

en la disipación de la energía por vía no fotoquímica, sin embargo, no se identificó 

fotoinhibición indicándose un buen estado funcional del fotosistema II y de la maquinaria 

de disipación de la energía. Las plantas bajo los tratamientos de radiación solar de 65% 

y 50% presentaron menor resistencia estomática en comparación con las plantas 

expuestas a la radiación solar total, aunque no se encontró diferencia en la densidad 

estomática entre los tres tratamientos. Los contenidos de clorofilas y carotenoides 

fueron afectados por el tratamiento de menor radiación solar pero no por el de radiación 

solar moderada. En cuanto a respuesta fisiológica, las plantas evaluadas presentaron 

características de plantas facultativas para crecer en ambientes poco iluminados. 

Anatómicamente, las plantas sometidas a luz total presentaron mayor grosor del 

mesófilo, debido al incremento en grosor únicamente de la capa de parénquima en 

empalizada primario, esto se reflejó también en una menor AFE en las plantas que 

crecieron a plena exposición solar. Los resultados de AFE indican que las hojas 

evaluadas no tienen características de plantas tolerantes a la sombra.  En cuanto a la 

morfología de las plantas se encontraron diferencias entre los tratamientos, el 

tratamiento de menor radiación solar (50%) promovió el crecimiento en altura y el 

desarrollo foliar presentándose plantas más altas y frondosas que las que crecieron bajo 

plena exposición de radiación solar.  
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2. CAPÍTULO 2: EFECTO DEL SOMBRÍO NATURAL 

EN PLANTAS DE AGUACATE EN UN SISTEMA DE 
CULTIVO MIXTO DE CAFÉ, AGUACATE Y 
BANANO 

2.1 Introducción 
La práctica de cultivos mixtos, es una práctica alternativa que permite atenuar las 

desventajas ambientales que genera un monocultivo tales como la erosión y el uso 

extensivo de pesticidas. No obstante, la principal forma de producción agrícola actual 

se basa en el monocultivo. Los cultivos mixtos son considerados como potencialmente 

ventajosos para la productividad, estabilidad de salidas, resiliencia a los disturbios y 

sostenibilidad ecológica (Malézieux et al., 2009). Así mismo, se pueden considerar los 

beneficios sociales que brindan, pues la mayoría de granjeros del mundo, 

particularmente aquellos localizados en regiones tropicales, aún dependen para su 

alimentación y sustento de sistemas agrícolas multiespecies (Malézieux et al., 2009). 

Para el establecimiento de un cultivo mixto, es importante conocer las condiciones 

ecofisiológicas apropiadas para cada especie, es importante de esta forma distinguir los 

requerimientos lumínicos de cada una.   

 

El hábitat nativo del aguacate, se presume sería bastante parecido a los bosques 

lluviosos estacionales de tierra baja y de montaña de Costa Rica. La disminución de la 

temperatura del aire y el incremento de la nubosidad, con el incremento de la altitud, 

son probablemente los principales responsables de la limitación del crecimiento de los 

bosques de montaña tropical (Wolstenholme y Whiley, 1999); sin embargo, otros 

factores como la disponibilidad de nutrientes, pueden ser limitantes también. Las 

características de las plantas de este tipo de ambiente, son particulares, la competencia 

por la luz determina una prelación hacia el crecimiento vegetativo y el incremento en la 

altura de las plantas. La disponibilidad de luz, la estructura de la hoja y la longevidad da 

como resultado un índice de área foliar relativamente bajo; la productividad está limitada 

por una substancial inversión del carbono en el crecimiento y por un comparativamente 

grande sistema radical, debido a las características del suelo (Wolstenholme y Whiley, 



 
 

FACULTAD DE CIENCIAS 
DEPARTAMENTO DE BIOLOGÍA 

 
 

- 53 - 

 

1999). En aguacate, el principal limitante en el proceso fotosintético es la disponibilidad 

de radiación en las diferentes partes del dosel (Bernal, 2016). 

 

Para el caso del aguacate, las características fisiológicas y del crecimiento son el 

resultado de las adaptaciones a su ambiente originario. Las hojas grandes y el gran 

tamaño de la semilla de los aguacates del tipo Guatemalteco, al igual de lo que se 

conoce de su hábitat nativo, están sugiriendo sobre principios ecofisiológicos una 

adaptación evolutiva a un ambiente de bosque sombreado y húmedo (Bower et al., 

1977).  Una de las limitantes para el cultivo del aguacate, es que el árbol presenta una 

tendencia natural al crecimiento vegetativo que resulta en una mayor asignación de 

materia seca a éste, en detrimento del desarrollo de órganos reproductivos (Whiley et 

al., 1988; Wolstenholme, 1990; Gandolfo, 2008). 

 

Varios atributos fisiológicos, tales como un bajo punto de compensación por luz y una 

rápida renovación de hojas con una vida relativamente corta en plantas de aguacate, 

refleja las condiciones de su presunto centro de origen (Whiley and Schaffer, 1994; 

Wolstenholme and Whiley, 1999; Wolstenholme, 2002; Schaffer y Whiley, 2003). En 

cultivos ‘Hass’ el punto de compensación por luz es de aproximadamente 10 µmol 

fotones m-2 s-1 para hojas iluminadas por radiación solar total (Whiley y Schaffer, 1994). 

Estas características de bajo punto de compensación por luz, brindarían una ventaja 

adaptativa para la captación de luz fotosintética en un ambiente de sotobosque con baja 

radiación; adicionalmente, en su hábitat nativo, la prelación hacia el crecimiento 

vegetativo, dado el frecuente reemplazamiento de hojas excesivamente sombreadas 

permitiría una ventaja competitiva para maximizar la fotosíntesis. Sin embargo, en una 

situación de cultivo, esta predilección por el crecimiento vegetativo resulta en un 

incremento del sombreamiento del dosel (Schaffer y Whiley, 2003). 

En este ensayo se analizaron características fisiológicas y su relación con la condición 

de iluminación, en plantas juveniles de aguacate ‘Hass’, establecidas en un cultivo mixto 

de café, plátano y aguacate, del tipo “relay inter-cropping” (Andrews  y  Kassam,  1976; 

Perrin y Phillips, 1978) 
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2.2 Materiales y métodos 

2.2.1 Área de estudio y material vegetal 
Se realizó un ensayo mediante un montaje experimental en la finca el Pedregal, ubicada 

en la vereda San Pablo del municipio de Pasca en el departamento de Cundinamarca a 

1.860 msnm, con coordenadas 4°18 4́3.5  ́ ́N 74°20 ́11.4  ́.́ Se estableció una parcela 

experimental siguiendo las recomendaciones de Buenas Prácticas Agrícolas para el 

cultivo de aguacate ‘Hass’, se seleccionaron 100 plantas de aguacate ‘Hass’  injertadas 

sobre un patrón criollo en un vivero de la región y se establecieron dentro de un cultivo 

mixto de cafetal y banano que se encontraba previamente establecido en la finca; de 

esta forma algunas plantas quedaron bajo exposición directa al sol y otras fueron 

sombreadas por las plantas de banano. Se realizó un análisis del suelo previo a la 

siembra para determinar el tipo de suelo, sus necesidades nutricionales y a partir de 

ello, se estableció el programa de fertilización anual; a su vez, se realizó la adecuación 

de drenajes, barreras físicas o biológicas, control de arvenses y otras medidas de 

higiene necesarias para mantener el mejor estado fitosanitario del cultivo.   

 

Para determinar el nivel de sombreamiento, 24 meses después del trasplante, se realizó 

un análisis de cobertura del dosel mediante fotografía hemisférica sobre cada planta 

evaluada, utilizando el software Gap Light Analyzer versión 2.0. Adicionalmente, la 

iluminancia solar fue medida utilizando un Smartphone Moto g segunda generación y la 

aplicación GPS status, tomando cuatro puntos sobre cada una de las plantas evaluadas. 

Se realizaron salidas de campo los días 19, 20 de Enero y 29, 30 de Diciembre de 2016 

en las que se evaluaron variables fisiológicas y las condiciones de iluminación de ocho 

plantas. 
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2.2.2 Caracterización ambiental 
Se instaló una estación meteorológica marca Coltein en cada parcela experimental y se 

registró a intervalos de 15 minutos durante todos los días de estudio la radiación 

fotosintéticamente activa (PAR), precipitación, humedad relativa y temperatura. 

2.2.3 Intercambio gaseoso 
Se registraron datos de intercambio gaseoso en hojas externas del tercio medio, sanas 

y completamente extendidas,  usando un IRGA Lci+ pro. Se siguió la metodología 

planteada por Melgarejo et al (2010), con un punto de saturación constante por luz de 

609 µmol fotones m-2 s-1, CO2 constante de 400 ppm, para determinar la tasa de 

asimilación de CO2, transpiración, conductancia estomática, uso eficiente del agua, 

entre las 9 y las 11 horas, en plantas bajo distintas condiciones de sombra. 

Se hicieron mediciones de transpiración, radiación PAR y resistencia estomática usando 

un Porómetro Li-cor Li-1600. 

 

2.2.4 Fluorescencia de la Clorofila 
Se hizo el registro del rendimiento cuántico máximo potencial (Fv/Fm), rendimiento 

cuántico operacional (ɸ) y tasa de transporte de electrones realizando mediciones en  

tres hojas del tercio medio por cada planta, en hojas adaptadas a la oscuridad por 30 

minutos y en condiciones de luminosidad natural, entre las 9 y las 11 horas, utilizando 

un fluorómetro modulado PMS2 de Hansatech UK. 

2.2.5 Métodos estadísticos 
Los datos obtenidos se analizaron mediante correlaciones de SPEARMAN previa 

transformación de los datos para cumplir supuestos de normalidad utilizando el software 

PAST v 2.17c. 

2.3 Resultados 

2.3.1 Cobertura del dosel 
La fotografía hemisférica es una herramienta que permite estimar la entrada de luz bajo 

el dosel, un parámetro comúnmente utilizado es el canopy openess (grado de apertura 

del dosel) el cual es representado en forma de porcentaje. Canopy openess o apertura 

del dosel, es definida como una fracción no promedio de la parte no oscurecida del cielo 

(Sprugel et al. 1996; Stenberg et al., 1999). En la Figura 2-1 se muestran tres fotografías 
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hemisféricas representativas de las plantas estudiadas y sus respectivos valores de 

canopy openess estimados, las plantas que se encuentran cubiertas por plantas de 

banano presentan menor porcentaje de canopy openess. Al analizar la relación de la  la 

radiación PAR con el canopy openess se encontró una relación lineal (coeficiente de 

correlación en descripción de figura 2-2). La Figura 2-2 muestra gráficamente la relación 

entre las variables de iluminación mencionadas.  

 

 

 

 

 

 

 

 

 

 

Figura 2-1: Canopy openess (grado de apertura de dosel) sobre plantas juveniles de 

aguacate ´Hass´ 26 meses después de transplante en cultivo mixto. A manera de 

ejemplo se muestran fotografías hemisféricas tomadas sobre tres plantas de aguacate 

y se evidencian distintas condiciones de luminosidad. Las fotografías fueron analizadas 

mediante el programa Gap Analyzer.  
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Figura 2-2: Relación entre radiación PAR y  Canopy openess sobre plantas juveniles 

de aguacate ´Hass´ en cultivo mixto. Los datos de iluminancia fueron tomados el 20 de 

Enero de 2016, así como los valores de radiación PAR. Coeficiente de correlación de 

SPEARMAN de 0.94. 

 

2.3.2 Intercambio gaseoso 
En la Figura 2-3 se muestra la tasa de asimilación de CO2 (A) para cada nivel de apertura 

del dosel (canopy openess) en el cultivo mixto; las diferencias en apertura son dadas 

por la presencia de plantas de banano en estado adulto. El máximo valor de A fue de 

13.9 µmol CO2 m-2 s-1 y se encontró en la planta expuesta a un 95.4 % de apertura del 

dosel; así mismo, el menor valor fue de 5.96 µmol CO2 m-2 s-1 y se encontró en la planta 

con apertura de dosel de 93.4 %. Se evidencia que si bien existe una relación 

aparentemente directa entre A y la apertura del dosel, dada a la disminución de los 

valores de A con la menor entrada de luz (relacionada con la apertura del dosel), el 

coeficiente de correlación no tiene un valor suficientemente alto (Tabla  2-1) para indicar 

una correlación estadística. 

En referencia a la conductancia estomática  (Figura 2-4), en las plantas evaluadas en el 

cultivo mixto, se encontró un máximo de conductancia, con un valor de 3.48 mol m-2 s-1 

correspondiente con un porcentaje de apertura del dosel de 88.2 %. Los mayores 

porcentajes de apertura del dosel (99.8 a 95.4%) correspondieron con los valores más 

bajos de gs, siendo el mínimo 0.22 mol m-2 s-1. Esta observación se corrobora con el 

coeficiente de correlación presentado en la Tabla 2-1, donde se muestra un valor de rho 

de Spearman de 0.29 para la relación entre gs e iluminancia, lo que nos permite indicar 

que no se encontró correlación entre dichas variables. 

La tasa de transpiración (E), presentó un coeficiente de correlación con la apertura de 

dosel, similar a la relación entre A y apertura del dosel. En la Figura 2-5 se puede 

observar una tendencia de disminución de E en la medida en que el porcentaje de 

canopy openess se hace más bajo; sin embargo, el máximo de E con un valor de 3.49 

m mol m-2s-1 no se presentó en el mayor porcentaje de apertura del dosel, sino en un 

porcentaje intermedio (Figura 2-5). 
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Figura 2-3: Tasa de asimilación de CO2 en plantas juveniles de aguacate ´Hass´ en 

cultivo mixto. Los datos fueron tomados 15 meses después del trasplante, entre las 9 y 

11 horas. El gráfico representa medias ± error estándar (n=5). 

 

 

 

Figura 2-4: Conductancia estomática (gs) en plantas juveniles de aguacate ´Hass´ en 

cultivo mixto. Los datos fueron tomados 15 meses después del trasplante, entre las 9 y 

11 horas. El gráfico representa medias ± error estándar (n=5). 
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Figura 2-5: Tasa de transpiración en plantas juveniles de aguacate ´Hass´ en cultivo 

mixto. Los datos fueron tomados 15 meses después del trasplante, entre las 9 y 11 

horas. El gráfico representa medias ± error estándar (n=5). 

 

2.3.3 Fluorescencia de la clorofila 
El rendimiento cuántico potencial del fotosistema II, indica el estado de desempeño del 

PSII y un acercamiento sobre cómo está su eficiencia fotosintética, pues se relaciona 

con la cantidad de centros de reacción abiertos en hojas adaptadas a oscuridad. En la 

Figura 2-6 se observa una ligera disminución en los valores de Fv/Fm a medida que el 

porcentaje de apertura del dosel disminuye, presentándose el menor valor de Fv/Fm en 

0.78 en la planta bajo la condición de menor entrada de luz (25.8% de apertura del 

dosel), lo que indica que las plantas sometidas a mayor grado de sombrío, presentan 

menor cantidad de centros de reacción disponibles. Al observar los coeficientes de 

correlación en la Tabla 2-2, la relación entre Fv/Fm y radiación PAR presenta un valor 

de 0.89, lo que permite sugerir una correlación positiva entre las dos variables. 

La figura 2-7 muestra los valores de ETR para cada uno de los porcentajes de apertura 

de dosel evaluados en el cultivo mixto. Al analizar la tasa de transporte de electrones 

(ETR) (Figura 2-7), se encontró que el valor máximo de ETR fue de 63.5 µmol de fotones 

m-2 s-1, este valor corresponde a la planta bajo un porcentaje de apertura de dosel del 

99.8 % (valor máximo de apertura del dosel); en tanto que el menor valor de ETR 
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correspondió a un porcentaje de apertura del dosel de 25.8 %. En general,  se observa 

una disminución en los valores de ETR a menor apertura del dosel, resultado que es 

coherente con el concepto de ETR, ya que este parámetro tiene en cuenta la radiación 

PAR incidente al momento de la medición con el fluorómetro modulado. En la tabla 2-1 

se indica el valor del coeficiente de correlación para la relación entre ETR y la 

iluminancia; el valor de 0.83 para la Rho de Spearman evidencia una correlación lineal 

positiva entre estas dos variables. 

 

 

 

 

 

Figura 2-6: Rendimiento cuántico potencial del fotosistema II (Fv/Fm) en plantas 

juveniles de aguacate ´Hass´ en cultivo mixto. Los datos fueron tomados 26 meses 

después del transplante, entre las 9 y 11 horas. El gráfico representa medias ± error 

estándar (n=5). 
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Figura 2-7: Tasa de transporte de electrones (ETR)  en plantas juveniles de aguacate 

´Hass´ en cultivo mixto. Los datos fueron tomados 15 meses después del transplante, 

entre las 9 y 11 horas. El gráfico representa medias ± error estándar (n=5). 

 

 

El rendimiento cuántico operacional (ɸ) no presentó correlación con la iluminancia, 

presentándose un bajo valor de coeficiente de correlación (-0.17, ver tabla 2-1); así 

mismo en la Figura 2-8 no se observa ningún tipo de tendencia entre ɸ y la apertura del 

dosel, los valores de ɸ fueron similares para todos los porcentajes de apertura del dosel, 

con valores entre 0.43 y 0.52.  
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Figura 2-8: Rendimiento cuántico operacional del fotosistema II  (ɸPSII) en plantas 

juveniles de aguacate ´Hass´ en cultivo mixto. Los datos fueron tomados 15 meses  

después del transplante, entre las 9 y 11 horas. El gráfico representa medias ± error 

estándar (n=5). 

 

 

2.3.4 Relaciones entre las condiciones de iluminación y 
las variables fisiológicas 
La apertura del dosel es un indicador de la cantidad de luz que ingresa bajo el dosel en 

el cultivo mixto, en este caso el dosel está conformado por plantas adultas de banano, 

como vimos en la sección 2.3.1. Existe una correlación positiva entre la apertura del 

dosel y la radicación PAR. Algunas variables fisiológicas presentaron correlación con la 

iluminancia, como es el caso de ETR y en menor medida con A; otras como ɸ no 

presentaron ningún tipo de correlación. Del mismo modo, Fv/Fm presentó una 

correlación positiva con la radicación PAR. En estos casos, las gráficas de barras que 

relacionan las variables enunciadas y la apertura del dosel, muestran la tendencia de la 

correlación.   

 

 

Tabla 2-1: Coeficientes de correlación de Spearman para las distintas variables 

ecofisiológicas en relación con la apertura del dosel en plantas juveniles de aguacate 

´Hass´ en cultivo mixto. Los datos fueron tomados en plantas de 15 meses de edad 

luego de su establecimiento. Las negrillas indican los valores de Rho más altos. 

Rendimiento cuántico operacional del fotosistema II (ϕ PSII), tasa de transferencia de 

electrones (ETR), tasa transpiratoria (E), conductancia estomática (gs), tasa de 

asimilación de CO2 (A), radiación fotosintéticamente activa (PAR), uso eficiente del agua 

(WUE). 

 

Coeficiente de correlación de SPEARMAN 

  ϕ PSII      ETR           E             gs        A    PAR WUE  

Iluminancia -0.17       0.83            0.55             0.29         0.57         0.81  -0.31  
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Tabla 2-2: Coeficientes de correlación de Spearman para las distintas variables 

ecofisiológicas en relación con la radiación PAR en plantas juveniles de aguacate ́ Hass´ 

en cultivo mixto. Los datos fueron tomados 15 meses de establecimiento. Las negrillas 

indican los valores de Rho más altos. Radiación fotosintéticamente activa (PAR), 

rendimiento cuántico potencial del fotositéma II (Fv/Fm),  tasa transpiratoria (E), 

resistencia estomática (Resist). 

 

 

 

 

 

 

 

2.4 Discusión 
Siguiendo la distinción entre plantas de luz y plantas de sombra, las plántulas de 

especies  demandantes de luz pueden sobrevivir y crecer solo bajo altos niveles de luz, 

mientras que las semillas de especies tolerantes a la sombra pueden sobrevivir bajo alto 

grado de sombra (Augspurger 1984; Kitajima 1994; Hanba et al., 2002). Los valores de 

A resultaron ser más altos según la correlación hallada en las plantas con más 

iluminación, aunque no se realizaron curvas de luz para calcular Amax. Estudios en varias 

especies dan como resultado que el punto de  fotosíntesis máxima por saturación por 

luz (Amax) fue generalmente más alto en plantas demandantes de luz cuando crecen 

bajo altos niveles de luz, que el de las plantas tolerantes a la sombra bajo la misma 

condición (Kozlowski & Pallardy 1997; Hanba et al., 2002). Sin embargo, algunos 

experimentos en plántulas de árboles han mostrado resultados contrastantes, especies 

tolerantes a la sombra no mostraron mayor eficiencia cuántica que las especies 

demandantes de luz bajo condiciones de sombra tanto en plantas caducifolias como no 

caducifolias. (Walters y Reich 1999; Hanba et al., 2002). 

 

Coeficiente de correlación de SPEARMAN 

  SPAD       Fv/Fm                E        Resist 

PAR 0.32           0.89            0.14         -  0.23  
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En cuanto al intercambio gaseoso, el aguacate es una planta típica C3, con una máxima 

capacidad de intercambio de CO2 alcanzada a 20-25 °C. El punto de saturación de luz 

para la fotosíntesis en árboles adultos de aguacate cv. Hass es de 1.110 μmol quanta 

m-2 s-1 de flujo de fotones fotosintéticos,  alrededor de la mitad de lo que se obtiene al 

mediodía en el trópico (Paull y Duarte, 2011). En la parcela experimental evaluada, la 

radiación PAR máxima fue de 112 μmol m-2 s-1 debido a las condiciones de alta 

nubosidad de al momento de la medición, las mediciones de A se hicieron a 609 µmol 

fotones m-2 s-1. La fotosíntesis del aguacate es sensible a la alta demanda evaporativa 

y a la baja humedad del suelo, sin embargo, esas respuestas son en principio un 

resultado de la reducción de la conductancia estomática (Neuhaus, 2003; Schaffer y 

Whiley, 2003). El aguacte es una planta en la que se han encontrado puntos de 

saturación bajos, estos puntos relativamente bajos reflejan, indudablemente, el hábitat 

lumínico bajo el cual se desarrolló originalmente el aguacate, un bosque tropical lluvioso.  

 

Aunque variables como Fv/Fm y A, fueron mayores en las plantas bajo mayor apertura 

del dosel, se resalta el carácter de plasticidad fisiológica del aguacate debido a las 

condiciones de su ambiente originario. Las características de la hoja describe a un árbol 

considerado como un colonizador de pequeñas brechas o un árbol cuya historia se 

desarrolló, dentro de un bosque con exposición a una intensidad de luz fluctuante 

(nublado y sol directo), que puede potencialmente dañar la función de la hoja, bajo esta 

situación las hojas de aguacate no están completamente adaptadas a la sombra o a la 

luz solar directa y deben ser capaces de manejar cambios grandes y rápidos en su 

ambiente (Mandemaker, 2007). 

Cabe resaltar el que la condición del suelo de la parcela experimental pudo haber 

afectado los valores de las variables de intercambio gaseoso, esto por la posible 

competencia radicular entre las especies dentro del sistema mixto, y por la pedregosidad 

del terreno, ya que el desarrollo del sistema radical del aguacate, afecta las mediciones 

de  intercambio gaseoso, presentándose resultados diferentes según los obstáculos o 

facilidades que presente la raíz para su crecimiento. Muchas de las primeras mediciones 

de tasa de intercambio de CO2, fueron hechas en plantas en contenedores, estas 

plantas parecen haber sufrido una restricción radical y tuvieron substancialmente 
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menores tasas de intercambio de CO2 que plantas en condición de cultivo (Whiley et al., 

1999). Bajo condiciones óptimas, las tasas de intercambio de CO2 han sido medidas 

como máximo entre 15 y 20 μmol CO2 m-2s-1 (Mandemaker, 2007). 

 

Se ha mostrado que  a largo plazo, más del 40% de un cultivo de manzana consiste en 

espacio inutilizado, los mismo es cierto para los cultivos de aguacate (Bower, 1978). 

Dada esta situación, sería pertinente desarrollar estrategias que permitan optimizar el 

espacio, sin embargo una limitante es que la  baja disponibilidad lumínica en la parte 

interna y en los estratos inferiores del árbol de aguacate, genera una reducción en la 

eficiencia fotosintética de la planta y una disminución en el rendimiento y calidad del 

fruto (Schaffer y Whiley, 2002; Hadari, 2004; Medina-Torres et al., 2011; Bernal, 2016). 

Adicionalmente el crecimiento del aguacate bajo sombra en un cultivo mixto, tendría 

como dificultad la tendencia a favor del crecimiento vegetativo (Wolstenholme, 1990; 

Bernal, 2016). Esta tendencia permite al aguacate superar la competencia por luz en las 

copas en las condiciones del bosque tropical lluvioso y el bajo punto de compensación 

lumínico, contribuyendo a maximizar la fotosíntesis de los árboles en su hábitat de 

origen (Bernal, 2016). Este habitad originario del aguacate, donde las condiciones de 

luz no son homogéneas, puede considerarse similar en cuanto a las características 

lumínicas a un cultivo mixto en donde plantas más altas generan un dosel. 

 

 

2.5 Conclusiones  
Se encontró una relación entre la apertura del dosel y la intensidad lumínica, 

evidenciándose condiciones diferenciales de iluminación dada el establecimiento de las 

plantas dentro de un cultivo mixto. La evaluación realizada mediante la metodología 

permitió establecer la relación entre las variables fisiológicas evaluadas y la intensidad 

lumínica diferencial de las plantas evaluadas, presentándose correlaciones positivas 

entre  ETR y la iluminancia, así como Fv/Fm y la radiación PAR. La radiación solar fue 

diferencial dependiendo de la apertura del dosel generado por plantas adultas de 

plátano.  Los resultados de Fv/Fm indican que las plantas mantienen la integralidad del 

fotosistema II en cualquiera de las condiciones evaluadas 
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3. Conclusiones y recomendaciones 
A partir de las metodologías empleadas y la evaluación en los dos ensayos se encontró 

que el aguacate ‘Hass’ tiene características de plantas facultativas para crecer en 

condiciones de baja iluminación. En el ensayo con polisombras la evaluación del 

intercambio gaseoso sugiere que la exposición a luz total presentó menor conductancia 

estomática que los otros tratamientos,  además las curvas ETR y el contenido de 

carotenoides no presentan diferencias entre las plantas que crecieron sin sombra y las 

de sombra moderada (35%), por lo que se considera que la sombra moderada  no 

presenta un efecto negativo sobre las plantas, aunque se encontró mayor AFE  en sus 

hojas. La evaluación con unidades SPAD no tuvo el mismo nivel de detalle que la 

determinación de clorofilas en laboratorio y no permitió encontrar diferencias entre los 

tratamientos evaluados. En condiciones de cultivo mixto la evaluación ecofisiológia de 

un solo factor se dificulta dada la gran cantidad de efectos de  diverso tipo, sin embargo 

fue posible identificar relaciones entre algunos parámetros fisiológicos y la disponibilidad 

de luz. 

  

Los resultados del ensayo con polisombras, permiten proponer la realización de más 

estudios en cultivo mixto ya que la baja radiación solar moderada (65%) no fue un factor 

negativo sobre las plantas y el cultivo mixto podría ser una opción de aprovechamiento 

del espacio, siempre que se garantice el requerimiento lumínico adecuado para la etapa 

de producción del aguacate. 
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