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Resumen

En esta tesis se evallo la respuesta fisioldgica, bioquimica y de fenologia de tres
variedades colombianas de papa (Solanum tuberosum L.) sometidas a déficit hidrico y
rehidratacion. La hipétesis planteada fue que con base en el comportamiento de las
variedades en las zonas de produccion, las tres variedades de Solanum tuberosum L.
presentarian respuesta diferencial a un periodo de déficit hidrico por suspension del
riego. El objetivo de este estudio fue determinar el comportamiento fisiol6gico, bioguimico
y de fenologia de plantas de tres variedades colombianas de S. tuberosum L. frente a
déficit hidrico y la rehidratacion. El experimento se establecié en invernadero de la
Universidad Nacional de Colombia, sede Bogota a coordenadas geograficas
4°35'56”57 LNy 74°04’51730 LO y altitud de 2.600 msnm. Para ello, los tratamientos se
dispusieron en el arreglo de parcelas divididas bajo el disefio de bloques completos al azar
con tres repeticiones; en la parcela principal se ubicaron las variedades y en la subparcelas
el estado hidrico (déficit hidrico o irrigado). Se evaluaron tres variedades Andinas de S
tuberosum L: Diacol Capiro, Pastusa Suprema y Esmeralda. Las plantas irrigadas
mantuvieron el W, foliar en valores cercanos a 0 MPa durante todo el ciclo de vida. El
tratamiento de déficit hidrico se impuso por suspensién de riego a los 74 dias
después de siembra (dds) durante el estado de induccién de tuberizaciéon. El estrés
hidrico se aplicé en un periodo corto de tiempo, 4 a 6 dias, hasta alcanzar en el suelo
valores cercanos a -45 Kilopascales, que son considerados como causantes de
estrés hidrico en papa. El nivel de estrés también se determiné midiento el potencial
hidrico foliar (W) hasta valores mas negativos a -1.6 MPa, como el punto de marchitez
permanente del suelo para plantas de papa, por ello el tratamiento de déficit hidrico se
aplicé hasta alcanzar un Wy, cercano a -2.0 MPa, después de lo cual las plantas fueron
rehidratadas. Se evaltuo el comportamiento de parametros fisiolégicos como potencial
hidrico (¥,) foliar, contenido relativo de agua (CRA), fotosintesis neta (A), la
conductancia estomatica (gs), transpiracion (E), eficiencia intrinseca en el uso de agua
(WUEI), parametros relacionados con la fluorescencia de la clorofila como rendimiento
maximo del quantum del PSII (F./F,), tasa de transporte de electrones (TTE), eficiencia
cuantica efectiva del fotosistema Il (Y(Il)), coeficiente de disipacién fotoquimica (gP) y
coeficiente de disipacion no fotoquimica (NPQ), la concentracién de clorofila a (CHa),
clorofila b (CHb), clorofila total y carotenoides (Car), temperatura de la hoja y
parametros de crecimiento y rendimiento. Igualmente, se deteminé la actividad de
enzimas del sistema antioxidante Catalasa y Peroxidasa y compuestos asociados con
ajuste osmatico como prolina y azlcares reductores; ademas se determiné el contenido
total de azlcares y proteina. Paralelamente, se hizo la descripcion de los estados
fenoldgicos principales de desarrollo relacionados con la acumulacion de grados dia
crecimiento (GDC) requeridos para alcanzar cada estado fenoldgico particular en las
tres variedades de papa sometidas a los tratamientos. Las mas drasticas reducciones
al maximo nivel de déficit hidrico con respecto a las plantas irrigadas, se registraron en
el contenido relativo de agua (CRA) 19.01% (P. Suprema), la fotosintesis neta (A) con
el 100% del control (Esmeralda), la conductancia estomatica (gs) con el 97.6%
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(Esmeralda), la transpiracion (E) con el 82.32% (D. Capiro), la eficiencia en el uso de
agua intrinseca (WUEI) con el 9.78% del control (D. Capiro), y el rendimiento de
tubérculos por planta con el 19.46% (Esmeralda); asi mismo, aunque el déficit hidrico
indujo incrementos en la temperatura de la hoja y la pérdida de electrolitos de las 3
variedades, los mas altos fueron para D. Capiro y P. Suprema respectivamente.
Después de 1 dia de rehidratacion, el 100% de recuperacion lo alzanzaron los
parametros: CRA para D. Capiro, A para Esmeralda, gs y E para D. Capiro y
Esmeralda, EUAI para Esmeralda, F./F, para P. Suprema, temperatura de la hoja
para D. Capiro, pérdida de electrolitos en las tres variedades. Igualmente, se demostro
que en las tres variedades, el déficit hidrico indujo incrementos significativos (P<0.01)
en la pérdida de electrolitos, el contenido de Malondialdehido, las enzimas
antioxidantes como Catalasa y Peroxidasa, compuestos asociados con ajuste
osmotico como prolina, azUcares reductores, azlcares totales y proteina total. En
adicién, se establecié que la duracion del ciclo de vida de las plantas de las tres
variedades fue de 148 dias, con requerimiento de 1850 GDC (temperatura base de
6°C). Las plantas de las tres variedades de S. tuberosum L. mostraron caracteristicas
relacionadas con el mecanismo de escape a la limitacién hidrica, mediante el
acortamiento de la duracién de los estadios fenoldgicos de aparicién del érgano floral y
floracion en D. Capiro, desarrollo de hojas y maduracion de frutos en Esmeralda y
desarrollo de hojas, formacién de brotes laterales en P. Suprema; mientras los estadios
fenoldgicos que no se evidenciaron fueron formacion de frutos y maduracién de frutos
tanto en D. Capiro y P. Suprema. La variedad Esmeralda presentd los valores mas
altos en paradmetros fisiolégicos, enzimas antioxidantes, malondialdehido y osmolitos
bajo la condijoén de déficit hidrico. Asi mimo, se demostré que las variedades de papa
evaluadas desplegaron mecanismos de defensa antioxidante de caracter enzimatico y
no enzimético para proteger moléculas y estructuras celulares e igualmente activaron
mecanismos de ajuste osmoético mediante la sintesis de prolina y azlcares reductores
para reducir la pérdida de agua bajo condiciones de déficit hidrico. Se concluye que
entre las variedades de S. tuberosum L. evaluadas existen diferencias en los
mecanismos de respuesta al déficit hidrico, que se explican mediante las variaciones
en el comportamiento de de parametros fisiol6gicos, bioguimicos, de crecimiento,
fenologia y rendimiento potencial; asi como por la diferente capacidad de tolerancia al
déficit hidrico por periodos de tiempo diferente. Asi mismo, las diferencias en tolerancia
al déficit hidrico entre variedades de papa son debidas a las variaciones en la
respuesta de parametros relacionados con el estado hidrico, la fotosintesis, el ajuste
osmatico y la defensa antioxidante principalmente. Asi mismo, se determiné que uno
de los primeros efectos del periodo de déficit hidrico fue la reduccién en la fotosintesis
neta, la cual fue causada principalmente por la reduccién en la conductancia
estomatica.

Palabras clave: estrés, parametros fisiolégicos, parametros bioquimicos, crecimiento,
rendimiento
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Abstract

In this thesis the physiological, biochemical and phenology of three Colombian varieties
of potato (Solanum tuberosum L.) under water stress and rehydration response is
evaluated. The hypothesis was that based on the performance of the varieties in the
production areas, the three varieties of Solanum tuberosum L. showed differential
response to a period of water deficit by irrigation suspension. The aim of this study was to
determine the physiological, biochemical and plant phenology three Colombian varieties
of S. tuberosum L. behavior towards water deficit and rehydration. The experiment was
set in a greenhouse at the Universidad Nacional de Colombia. The three varieties of
Solanum tuberosum L. showed differential response to a period of water deficit by
irrigation suspensionolombia, Bogota geographical coordinates 4th 35'56"57 LN and LO
and 74 ° 04'51"30 altitude of 2.600 meters. Therefore, the treatments were arranged in
split arrangement under the design of randomized complete block with three replicates
plots; varieties in the main plot and subplot water status (water deficit or irrigated). Was
evaluad three varieties of Andean S. tuberosum L: Diacol Capiro Pastusa supreme and
Esmeralda. Irrigated plants maintained at 0 MPa Wh foliar and soil matric potential 0 kPa
throughout the lifecycle. The drought treatment was imposed by suspending irrigation at
74 days after sowing (DAS) for the state tuber induction. Water stress was applied in a
short time, 4 to 6 days until on the floor near -45 Kilopascals values, which they are
considered as causing water stress in potato. The stress level was also determined
midiento leaf water potential (Wh) to more negative at -1.6 MPa, as the wilting point
values for potato plants, therefore he drought treatment was performed until a Wh close to
-2.0 MPa, after which the plants were rehydrated. The behavior of physiological
parameters such as water potential (Wh) foliar, relative water content (RWC), net
photosynthesis (A), stomatal conductance (gs), sweating (E), intrinsic efficiency of water
was evaluated (WUEI ), related to chlorophyll fluorescence maximum quantum yield of
PSIlI (Fv / Fm), electron transport rate (TTE), effective quantum efficiency of photosystem
I (Y (1), photochemical dissipation coefficient (parameters gqP) and non-photochemical
dissipation coefficient (NPQ), the concentration of chlorophyll a (CHA), chlorophyll b
(CHB), the total chlorophyll and carotenoids (Car), leaf temperature and parameters of
growth and performance. Likewise, the activity of antioxidant enzymes catalase and
peroxidase system and related compounds as osmotic adjustment with proline deteminé
and reducing sugars; furthermore, the total content of sugars and protein was
determined. Meanwhile, the description of the main phenological stages of development
related to the accumulation of growing degree days (GDC) required to achieve each
particular growth stage in the three varieties of potatoes subject to treatment was made.
The most drastic reductions to the maximum level of water deficit with respect to the
irrigated plants were recorded in the relative water content (CRA) 19.01% (P. Suprema),
net photosynthesis (A) with 100% of control (Esmeralda), stomatal conductance (gs) to
97.6% (Emeralda), sweating (E) and 82.32% (D. Capiro), the efficiency of the intrinsic
water (WUEI) with 9.78% of control (D. Capiro), and tuber yield per plant with 19.46%
(Emeralda); Likewise, although the water stress induced increases in leaf temperature
and electrolyte loss of the 3 varieties, the highest were for P. Suprema and D. Capiro
respectively. After 1 day of rehydration, the 100% recovery alzanzaron the parameters:
CRA for D. Capiro, A to Esmeralda, gs and E to D. Capiro and Esmeralda, Esmeralda
EUAI, Fv / Fm P. Suprema, temperature sheet for D. Capiro electrolyte loss in the three
varieties. Similarly, it was shown that in all three varieties, the water deficit induced
significant increases (p<0.01) in the loss of electrolytes, malondialdehyde content,
antioxidant enzymes such as catalase and peroxidase, compounds associated with
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osmotic adjustment as proline, reducing sugars , total sugars and total protein. In
addition, it was established that the cycle life of plants of the three varieties was 148
days, GDC requirement 1850 (base 6 ° C). The plants of the three varieties of S.
tuberosum L. showed characteristics related to the mechanism of escape to water
limitation by shortening the duration of the phenological stages of appearance of floral
organ and flowering in D. Capiro, leaf development and fruit ripening in Esmeralda and
leaf development, formation of side shoots in P. Suprema; while phenological stages
were not evidenced fruit formation and fruit ripening both D. Capiro and P. Suprema.
Emeralda variety showed the highest values in physiological parameters, antioxidant
enzymes, and malondialdehyde and osmolites under water deficit. So mime, it was
shown that potato varieties evaluated deployed antioxidant defense mechanisms of
enzymatic and non-enzymatic protecting molecules and cellular structures and also
activated mechanisms of osmotic adjustment through the synthesis of proline and
reducing sugars to reduce water loss under water deficit conditions. It is concluded that
among the varieties of S. tuberosum L. evaluated differences in the mechanisms of
response to water deficit, explained by variations in the behavior of physiological,
biochemical, growth, phenology and yield potential; as well as the different capacity of
tolerance to water deficit by different time periods. Likewise, differences in tolerance to
water deficit between potato varieties are due to variations in the response of parameters
related to water status, photosynthetic efficiency, osmotic adjustment and antioxidant
defense mainly. Likewise, it was determined that one of the first effects of the water
shortage period was the reduction in net photosynthesis, which was mainly caused by the
reduction in stomatal conductance.

Keywords: stress, physiological, biochemical parameters, growth, yield
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En muchas regiones del mundo, la oferta de recursos hidricos para agricultura es
afectada por situaciones circunstanciales propias del cambio climatico, el aumento de la
poblacion y el desarrollo econdmico. Cada vez es mas frecuente la ocurrencia de eventos
meteoroldgicos que inciden en el régimen de lluvias y ponen en riesgo la biodiversidad
vegetal y la oferta alimentaria para la poblacién mundial (Oki y Kanae, 2006; FAO, 2013).
El cambio climético ha alterado gradualmente las condiciones atmosféricas de humedad
y precipitacion por efecto del aumento de temperatura (Mall et al., 2006; Arnell, 2004;
Hitzand y Smith, 2004). ElI cambio climéatico también ha incidido negativamente en los
patrones de precipitacion (en intensidad y variabilidad) (Dore, 2005), la cual de acuerdo a
los modelos de circulacién general de la atmésfera, predicen que esta puede aumentar
en regiones de las altas latitudes (15.7%) y disminuir en regiones de bajas y medias
latitudes (OTA, 1993; Mal et al., 2006). Asi mismo, el aumento en la temperatura global
tiene un efecto negativo en los caudales fluviales y la disponibilidad de los recursos
hidricos del planeta (Oki y Kanae, 2006), debido a que en la superficie terrestre el agua
se evapora a una velocidad promedio de 3 mL d* (Oki y Kanae, 2006). Este escenario
plantea que en el futuro el cambio climético acentuara la condicion de sequia en ciertas
regiones del planeta, que en la actualidad ya es grave, considerando que un tercio de la
poblacién mundial vive en regiones en las que el agua es escasa y se constituye como
uno de los principales factores abidticos que limitan la agricultura (Dore, 2005; OTA,
1993).

La planta de papa es muy sensible al estrés hidrico debido a que desarrolla una raiz
esparcida y superficial (Liu et al., 2006; Lahlou et al., 2003; lerna y Mauricale, 2006;
Ambhadi et al., 2010). Se reconocen diferencias en el nivel de tolerancia entre especies
silvestres y cultivares. Monneveux et al. (2013) proponen que las variedades modernas
de S. tuberosum L. son susceptibles al estrés por sequia comparadas con las
variedades silvestres que presentan mejor nivel de adaptacion a estas condiciones.
Arvin y Donnelly (2008) coinciden en afirmar que las especies silvestres poseen mayor
nivel de tolerancia a estrés comparadas con ciertos cultivares evaluados. Las especies
cultivadas carecen de caracteres fenotipicos deseables que son encontrados en los
genotipos silvestres; es decir que las especies silvestres son el reservorio potencial de
genes que pueden ser tranferidos a las especies cultivadas (Kikuchi et al., 2015). Por
ello, el andlisis de los efectos y respuesta de la plantas a estrés hidrico y la identificacion
de los rasgos de tolerancia es informacion bésica, que se puede aprovechar en
programas de mejoramiento genético tradicional para incrementar la productividad y la
tolerancia a enfermedades y a estrés abidtico de cultivares de interés.

Se reporta que el crecimiento y rendimiento del cultivares de papa puede ser reducido
por el déficit hidrico (Liu et al., 2006; Lahlou et al., 2003; lerna y Mauricale, 2006; Amhadi
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et al., 2010; Tourneux et al., 2003; Bonilla, 2009). La disponibilidad total de agua en el
suelo no puede ser reducida mas del 30% para alcanzar 6ptimos rendimientos (Van-
Loon, 1981; Darwish et al., 2006; Tourneux et al., 20032; Tourneux et al., 2003"). El
suministro adecuado de agua es determinante desde el inicio de la tuberizacién hasta
gue la planta alcanza la madurez fisiol6gica para obtener altos rendimientos de excelente
calidad (L—Iaverkort et al., 1990; Sermet et al., 2005; Tourneux et al., 2003?; Tourneux et
al., 2003").

Derivado de este contexto y de acuerdo a la importancia econémica del cultivo de papa
en la seguridad alimentaria, varios grupos de investigaciébn han realizado estudios
relacionados con la sensibilidad y tolerancia de diferentes variedades de Solanum
tuberosum L. sometidas a la condicion de sequia (Coleman, 2008; lerna y Mauricale,
2006; Boguszewska et al., 2010; Tourneux et al., 2003). De esta manera, entre los paises
gue reportan estudios acerca del efecto del déficit hidrico sobre plantas de papa, se
cuentan: Egipto (Badr, 2010), Iran (Hassanpanah, 2010), la India (Basu et al., 1998),
Polonia (Boguszewska et al., 2010), Canada (Coleman, 2008), Eslovenia (Germ et al.,
2007), Holanda (Haverkort et al., 1990; Anithakumari, 2011), Turquia (Onder et al.,
2005), Italia (lerna y Mauricale, 2006), Gracia (Karafyllidis et al.,, 1996), Marruecos
(Lahlou et al., 2003), Dinamarca (Liu et al., 2005; Liu et al., 2006), Espafia (Fabeiro et
al., 2001), Estados Unidos (Vasquez-Robinet et al., 2008), Peru (Martinez y Moreno,
1992; Ramirez et al., 2014; Rolando et al., 2015; Teixeira y Pereira, 2007), Bolivia
(Tourneux et al., 2003) y Ecuador (Bonilla, 2009), entre otros.

Las investigaciones realizadas en estos paises se han centrado en analizar los efectos
del déficit hidrico sobre variedades de papa S. tuberosum L. de interés comercial, e
igualmente en identificar los mecanismos de tolerancia relacionados con respuestas de
escape, evitacion y recuperacion. Examinando los componentes de cada proceso
especifico, mediante el analisis de la respuesta de parametros fisiologicos (Basu et al.,
1998; Germ et al., 2007; Coleman, 2008; Boguszewska et al., 2010; Ramirez et al.,
2014; Rolando et al., 2015; Cabello et al., 2015) como la fotosintesis, la resistencia
estomadtica, la transpiracioén, el potencial hidrico foliar, el contenido relativo de agua, la
eficiencia en el uso del agua intrinseca y parametros relacionados con fluorescencia de la
clorofila como la F,/F,. De igual forma, se ha evaluado la respuesta de parametros
morfoldgicos y agronémicos (Martinez y Moreno, 1992; Basu et al., 1998; Liu et al., 2005;
Liu et al., 2006; Badr, 2010; Boguszewska et al., 2010) relacionados con la produccion de
materia seca por 6rganos y total, la particion de asimilados en los érganos vegetativos y
el rendimiento de tubérculos que son afectados por la restriccion hidrica (Haverkort et
al.,1990; Karafyllidis et al.,1996; Fabeiro et al., 2001; Tourneux et al., 2003; Lahlou et al.,
2003; Onder et al.,, 2005; Coleman, 2008; lerna y Mauricale, 2006; Liu et al., 2006;
Ramirez et al., 2014). En adicidon, son muy escasos los estudios relacionados con las
respuestas a nivel de parametros bioquimicos (Martinez y Moreno, 1992; Teixeira y
Pereira, 2007; Boguszewska et al.,, 2010; Rolando et al., 2015) asociados con
compuestos de ajuste osmoético y enzimas y compuestos antioxidantes como
mecanismos de tolerancia a déficit hidrico. De los estudios revisados, los reportados por
Wang et al., (2007) y Kawakami et al (2006) coinciden en proponer que las plantas de
papa son susceptibles a Ws menores a -25 KPa y que valores cercanos a -45 KPa
generan estrés hidrico; asi mismo, Vos y Haverkort (2007) y Jensen et al (2010) y
Rolando et al (2015) reportan como el punto de marchitez permanente del suelo para
plantas de papa el potencial hidrico foliar de -1.6 MPa.
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El conocimiento acerca del comportamiento de los parametros de interés discutidos
puede ser utilizado para entender los mecanismos fisiolégicos de respuesta que
permiten a las variedades colombianas andinas de S. tuberosum L. tolerar el déficit
hidrico. Informacién que puede ser utilizada en programas de fitomejoramiento de papa,
como parametros indicadores de los efectos de la sequia. Debido a los mdltiples
procesos involucrados en la tolerancia a sequia y la interaccion de estos con factores
ambientales, la respuesta de las plantas de papa frente a la sequia es un tema complejo
gue debe ser dilucidado.

En Colombia y otros paises de América del Sur, S. tuberosum L. es cultivada en zonas
altas de topografia montafiosa, con aplicacién de riego deficitario, debido a que menos
del 7% area cultivada con papa posee posibilidades de riego (FEDEPAPA, 2014).
Sumado a esto, cuando las precipitaciones son muy variables, especialmente en épocas
secas, la produccién de los cultivos de papa también, es limitada frecuentemente por la
condiciébn de déficit hidrico. Bajo este contexto, la alternativa a proponer para dar
solucion a esta problematica de los cultivos de papa de regiones de Latinoamérica, es la
implementacion de sistemas de riego, sin embargo, los costos hacen que estos sistemas
no sean sustentables. Por ello, como condicién derivada de esta situacion, es comun que
los cultivos de papa se vean sometidos a sequia.

Varios grupos de investigacion de paises latinoamericanos han realizado estudios
relacionadas con el efecto del déficit hidrico en variedades de S. tuberosum L.;
destacando la respuesta y comportamiento de parametros como: el potencial hidrico
foliar (Martinez y Moreno, 1992), el contenido relativo de agua (Ramirez et al., 2014), la
concentracion de clorofila (Teixeira y Pereira, 2007; Ramirez et al., 2014; Rolando et al.,
2015), la fotosintesis (Martinez y Moreno, 1992), la conductancia estoméatica (Martinez y
Moreno, 1992), la eficiencia en el uso de agua (Ancasi et al., 2012), el contenido de
prolina (Martinez y Moreno, 1992) el crecimiento (Martinez y Moreno, 1992; Tourneux et
al., 2003; Bonilla, 2009; Ancasi et al., 2012) y el rendimiento (Martinez y Moreno, 1992;
Tourneux et al., 2003; Bonilla, 2009; Ancasi et al., 2012; Ramirez et al., 2014).

Se han reportado diferencias en el nivel de tolerancia entre variedades silvestres y
cultivares. Monneveux et al (2013) proponen que las variedades modernas de S.
tuberosum L. son susceptibles al estrés por sequia comparadas con las variedades
silvestres que son mejor adaptadas a este estrés. Asi mismo, Arvin y Donnelly (2008)
platean mayor nivel de tolerancia a estrés en algunas especies silvestres comparada
con ciertos cultivares evaluados. Los programas de mejoramiento tradicional de cultivos
enfocan sus esfuerzos en incrementar la productividad y la resistencia a enfermedades
de cultivares; asi como a tolerancia a estrés abiético. De esta manera, los genes de
tolerancia de las variedades silvestres pueden ser fuente de resistencia. Sin embargo,
actualmente es escasa la informacion acerca de la tolerancia a la sequia de las
variedades de papa silvestres.

Sin embargo, actualmente no se reportan estudios sobre el efecto del déficit hidrico en
las variedades de papa de interés comercial para Colombia, ni acerca de la respuesta de
estas a este tipo de estrés. Estos estudios son importantes debido a que aportan
informacion que posteriormente pueda ser utilizada para reconocer por anticipado la
ocurrencia de déficit hidrico en el cultivo, mediante el comportamiento de parametros
especificos de la planta; para asi aplicar practicas de manejo adecuado de riego que
permitan prevenir y mitigar el impacto negativo de este estrés en los cultivos de papa en
las zonas de produccion.
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Bajo el contexto presentado, el presente estudio tuvo como objetivo determinar el
comportamiento morfo-fisiolégico, bioquimico y anivel de fenologia de plantas de tres
variedades colombianas de interés comercial sometidas a un periodo corto de déficit
hidrico de 4-6 dias y recuperacion.

Es importante, reconocer y aprovechar las potencialidades de los genotipos colombianos
como fuente de genes de tolerancia a estrés hidrico, considerando que para las
variedades de papa cultivadas en regiones colombianas se desconoce dicha informacion.
Igualmente, este trabajo aporta informacion fundamental acerca de la caracterizacion de
la respuesta de plantas de tres variedades colombianas frente a la condicién de déficit
hidrico.

Este documento se presenta en capitulos organizados de la siguiente manera: en el
primer capitulo, se aporta la fundamentacién tedrica, como un contexto en el cual se
ubica el tema objeto de estudio de esta investigacion mediante la revision de conceptos
y marco teorico basico que enmarca la probleméatica del estudio. En el segundo capitulo,
se presentan las curvas de la dinamica diurna de la fotosintesis neta, la conductancia
estomatica y la transpiracion; asi como las curvas de respuesta fotosintética a la luz (A
vs. DFF) de las tres variedades de papa (S. tuberosum L.); e igualmente, se exponen
resultados acerca de los efectos del déficit hidrico por suspension de riego y la
recuperacion sobre parametros de la eficencia fotosintética, el estado hidrico, la
temperatura de la hoja, el crecimiento y rendimiento potencial para las tres variedades
de papa. En el tercer capitulo, se presentan resultados que aportan nueva evidencia
acerca de los mecanismos de tolerancia a déficit hidrico relacionados con el sistema
antioxidante y de ajuste osmético y la estabilidad de las membranas, no caracterizados
en ninguna investigacién en variedades de papa colombianas, resultados que pueden
ser la base para el desarrollo de nuevas y mejoradas variedades de papa con tolerancia
a sequia.

En el cuarto capitulo, se presenta la descripcion de los estados fenol6gicos principales
relacionados con la acumulacién de grados dia crecimiento (GDC) requeridos para
alcanzar cada estado fenolégico en las tres variedades de papa colombianas sometidas
a un periodo corto de déficit hidrico y recuperacion al inicio de la induccién de la
tuberizacién. En el capitulo cinco, se presenta la discusién general en la que se
interrelacionan los resultados relevantes de cada capitulo, basandose en las relaciones
fundamentales entre los efectos del déficit hidrico y los mecanismos de tolerancia a este
estrés que mostraron las tres variedades de S. tuberosum L. Finalmente, se presentan
las conclusiones generales. Como otro resultado derivado de este trabajo se propone un
modelo conceptual explicativo que compila las respuestas de las plantas de papa frente a
déficit hidrico. Igualmente, se establecen directrices para futuras investigaciones.

De forma complementaria, los resultados obtenidos mediante el abordaje de los capitulos
2, 3y 4 de resultados y la discusion general aumenta el conocimiento acerca de los
mecanismos implicados en la tolerancia a la sequia en S. tuberosum L. También aporta
nuevas estrategias metodolégicas que contribuyen para caracterizar y diferenciar los
genotipos de acuerdo a tolerancia y sensibilidad a estrés, utilizando parametros distintos
a crecimiento y rendimiento.

En adicion, los resultados obtenidos amplian la comprension y entendimiento de los
mecanismos bioquimicos vy fisiolégicos implicados en la tolerancia a déficit hidrico que
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pusieron en marcha las tres variedades de S. tuberosum L. colombianas. Se aporta
informacion fundamental para que los programas de mejoramiento vegetal desarrollen
genotipos tolerantes a sequia. Esta investigacion se enmarca en los estudios fisiol6gicos
y utiliza herramientas bioquimicas para indagar acerca de las respuestas que se inducen
en las plantas de papa de tres variedades colombianas en respuesta a déficit hidrico e
igualmente contribuye con nuevo conocimiento, el cual es basico para fortalecer la
comprension acerca de las rutas metabdlicas y fisioldgicas que se inducen en las
variedades de S. tuberosum L. en respuesta a déficit hidrico que sirvan de soporte
conceptual y metodologico para generar estrategias de manejo de los cultivos de papa en
Colombia.






1.Marco teodrico

1.1 El estrés como un factor limitante del crecimiento y
desarrollo de las plantas

El estrés vegetal es definido como una condicion bidtica 6 ambiental a la que esta
sometida la planta, que dependiendo de su duracién e intensidad genera reduccion en la
tasa metabdlica 6 de crecimiento vegetal (Larcher, 2003; Levit, 1980). Son multiples los
agentes del entorno que actian como fuentes de estrés. Entre los factores abioticos y
bi6ticos que generan estrés vegetal se reconocen: la alta radiacion, las altas y bajas
temperaturas, el déficit hidrico, la deficiencia de minerales, los periodos de lluvia
prolongados, los insectos, los virus, los hongos y las bacterias (Larcher, 2003; Reigosa et
al., 2003). Asi mismo, el estrés vegetal también puede ser causado por factores de
origen antropogénico como: los pesticidas, los herbicidas, los fungicidas, los
contaminantes del aire (SO,, NO, NO,, NO,), el ozono (O3), los fotooxidantes, la lluvia
acida, el humo acido, el rocio acido, el pH acido del suelo y agua, la salinidad, el exceso
de minerales, la acumulacién de metales pesados, la alta concentracién de NH,", la
radiacion UV, la alta concentracion de CO, y el cambio climatico (Larcher, 2003; Reigosa
et al., 2003).

Asi mismo, la respuesta de la planta a estrés comprende cuatro etapas caracteristicas;
en la etapa de alarma, se activan mecanismos moleculares de acomodacion y ajuste del
metabolismo celular para hacer frente al estrés. En la etapa de resistencia, se inducen
mecanismos moleculares que permiten a la planta alcanzar un estado fisioldgico éptimo
en las condiciones de estrés. Si la condicidon que genera el estrés se prolonga, la planta
ingresa en la etapa de agotamiento, en la que la capacidad de resistencia de la planta
frente al estrés se agota y la planta puede morir. Cuando el estrés desaparece, la planta
ingresa en la etapa de regeneracion, como resultado de ocurrencia de las funciones
fisiologicas Optimas (Larcher, 2003; Reigosa et al., 2003; Azcon-Bieto y Talén, 2008).
Igualmente, las plantas responden a la condicion de estrés a través de mecanismos de
escape Y tolerancia (Wang et al., 2003; Azcon-Bieto y Tal6n, 2008). Las respuestas de
escape, involucran modificaciones que conllevan a cambios en la duracion del ciclo
biolégico de la planta de forma que el ciclo se ajuste a las condiciones medio-
ambientales; en la época de condiciones favorables, ocurre la fase mas activa del ciclo;
mientras en la época de estrés, la planta se mantiene como formas de resistencia con
actividad biologica minima.

Por otro lado, las respuestas de tolerancia, son el conjunto de modificaciones fisiologicas
y bioquimicas que permiten mantener el estado celular en homeostasis. En esta caso, la
condicion de estrés puede penetrar en el interior de la planta, pero sin afectar el
funcionamiento de la planta (Wang et al., 2003; Azcon-Bieto y Talon, 2008).
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1.2 El agua como factor limitante en la agricultura

Actualmente, la oferta de recursos hidricos para la agricultura estad en riesgo, por la
ocurrencia de situaciones circunstanciales propias del cambio climatico (Oki y Kanae,
2006). Segun reportes de la FAO (2013), en el afio 2025, 3200 millones de personas
viviran en regiones del mundo en las que se presenta déficit hidrico severo. Adicional a
esta situacion, la demanda y el suministro de agua para riego aumenta paulatinamente,
condicion que es influenciada no solo por la alteracion de los regimenes hidrolégicos (a
través de cambios en la precipitacion, evaporacion potencial y escorrentia en las
cuencas de los rios) (Arnell, 2004; Hitzand y Smith, 2004; Rosenzweig et al., 2004; Oki
y Kanae, 2006), sino también por el aumento en la contaminacion de los suelos, por
efecto de las altas concentraciones de sodio, calcio, cloro y otros iones. La salinidad de
los suelos también afecta el crecimiento y la productividad de los cultivos, debido a que
causa reduccién en el potencial hidrico del suelo y por lo tanto también reduce la
disponibilidad de agua para las plantas (Leidi y Pardo, 2002).

En la actualidad, la agricultura de regadio abarca una quinta parte de las tierras
cultivables y genera casi el 50 % de los cultivos producidos, sin embargo, es cada vez
mayor el nimero de paises que afrontan el problema del déficit hidrico (Oki y Kanae,
2006).

El estrés por déficit hidrico es definido como la escasez de agua en el suelo, que se
relaciona con la reduccidon del potencial hidrico como consecuencia de las bajas
precipitaciones, la distribucién irregular de las lluvias, la aplicacion insuficiente de riego,
las altas 6 bajas temperaturas y el exceso de sales minerales. La condicién de déficit
hidrico determina que la planta no pueda absorber agua debido a que en el suelo, la
demanda de agua sobrepasa a la oferta (Moreno, 2009). En un cultivo 6 comunidad
vegetal, el déficit hidrico en el suelo se presenta cuando la tasa de transpiracién excede
la absorcion de agua por parte de las plantas (Nilsen y Orcutt, 1996).

Aunque, las respuestas que expresan las plantas frente a la condiciébn de sequia,
dependen de la especie, el tipo de planta, la edad de la planta y la duracién y severidad
del estrés (Kramer et al., 1983; Hanson, 1982); casi todas las plantas son afectadas por
la condicion de déficit hidrico. Se plantea que en las plantas mesdéfitas (aquellas que
requieren un suministro adecuado de agua), el déficit hidrico en el suelo determina
respuestas a nivel fenologico, morfolégico, fisiologico y metabdlico. Entre los efectos
mas generalizados del estrés hidrico se incluyen: reduccion en la longitud la planta,
reduccion en la expansion foliar, incremento en el crecimiento del sistema radical y
reduccion en el rendimiento (Kramer et al., 1983; Hanson, 1982)

La restriccion hidrica limita la produccién agricola debido a que el agua comprende entre
el 80% a 90% de la biomasa de los tejidos vegetales (Andreev, 2001) y cumple
funciones a nivel estructural, bioquimico, termorregulador y transportador (Larcher, 2003;
Zyalalov, 2004; Andreev, 2001). El uso eficiente de agua por parte de las plantas
favorece el balance energético de la hoja, debido a que el agua evaporada desde las
células del mesofilo enfria las superficies foliares (Larcher, 2003; Zyalalov, 2004). La
corriente transpiratoria también soporta el transporte de nutrientes inorganicos
procedentes del suelo y el transporte de solutos organicos, aminoacidos y fitohormonas
desde la raiz a los 6rganos aéreos, aunque se destaca que el transporte por el xilema
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también ocurre en ausencia de transpiracion (Larcher, 2003; Zyalalov, 2004; Canny,
2001; Andreev, 2001; Shi-wei et al., 2006).

El agua participa en la nutricion mineral de las plantas, esta es absorbida por ésmosis a
través de las raices de las plantas; como agua de hidrataciéon en la solucién de suelo,
permanece unida a iones inorganicos y determina la disponibilidad de los nutrientes
minerales, a través del movimiento y flujo masivo de de iones inorgénicos a través de los
tejidos de la raiz (Zyalalov, 2004; Molz y Boyer, 1978; Nonami y Boyer, 1990). Ademas,
el agua es esencial para el crecimiento vegetal, ya sea por elongacién o por division
celular. En condiciones de alta concentracion de solutos en el citosol, las células
absorben agua del entorno para asegurar el crecimiento celular. Cuando las células
pierden agua, no llevan a cabo la elongacion, si esto ocurre por periodos largos de
tiempo, la planta se deshidrata y muere (Zyalalov, 2004).

Las acuaporina (AQP) tienen una funcién en el mantenimiento de las relaciones
hidricas en la planta (Chaumont y Tyerman, 2014) asi como en la tolerancia al estrés
por sequia como se ha reportado en Solanum tuberosum L, Lycopersicum esculentum
Mill y Nicotiana tabacum L (Wang-Ze et al., 2009; Uehlein et al.,, 2003). Recientes
evidencias soportan el papel de las AQP en el mantenimiento de las relaciones hidricas
y su funciéon en la tolerancia al estrés por sequia (Javot et al., 2003; Bartels y
Ramanjalu, 2005; Uehlein et al., 2003; Maurel et al., 2002; Smith-Espinosa et al., 2003,
Sanchez, 2003). Las Acuaporinas presentes en el tonoplasto y en la membrana celular
presentan mayor expresion principalmente en tejidos de la raiz y de las hojas (Besse
et al., 2011; Heinen vy Chaumont, 2009). Las Acuaporinas se expresan
preferencialmente durante la elongacion celular, cuando el equilibrio eficiente del agua
entre células vecinas en tejidos en expansioén puede ser requerido para facilitar el
suministro de agua desde los tejidos vasculares y permitir el crecimiento inducido a
favor de gradientes de potencial hidrico (Wang-Ze et al., 2009). Se ha determinado que
las Acuaporinas desempefian un papel importante en la rehidratacién de las células
vegetales de plantas de tomate y tabaco sometidas a estrés por déficit hidrico (Wang-
Ze et al., 2009). Ademas, los tipos celulares que corresponden a puntos de
convergencia para el flujo radial de agua parecen tener mayor nimero de acuaporinas,
particularmente en el caso de las células de la epidermis, de la endodermis y de las
células que rodean los vasos de xilema. Una membrana con abundancia de AQP puede
ser necesaria para facilitar el flujo intenso de agua a través de estas células. Aquéllas
pueden representar puntos criticos en los que puede ejercerse un control eficiente del
suministro de agua (Javot y Maurel, 2002; Bartels y Ramanjulu, 2005; Smith-Espinosa
et al., 2003; Tyerman et al., 2002; Hill et al., 2004).

1.3 Efectos del déficit hidrico en las plantas

El déficit hidrico tiene efectos a nivel celular, de la planta completa y del cultivo. A nivel
celular, el déficit hidrico se manifiesta como estrés osmatico y resulta en la alteracion de
la homeostasis y distribucion de iones en los compartimentos celulares. El déficit hidrico,
es acompafiado por produccion de especies reactivas de oxigeno (ROS), las cuales
generan desnaturalizacion de proteinas (Mittler, 2002; Masoumi et al., 2010; Noctor et al.,
2014). Aunque, las plantas superiores producen especies reactivas de oxigeno durante
los procesos asociados con el crecimiento y desarrollo vegetal, las condiciones de déficit
hidrico provocan un incremento del estrés oxidativo, el cual implica efectos negativos
debido a que estos radicales actian oxidando compuestos esenciales del metabolismo
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celular, que en muchos casos son importantes para hacer los ajustes adecuados para la
expresion de genes en respuesta a estimulos ambientales (Noctor et al., 2014 ).

A nivel de planta, el déficit hidrico causa reduccién en el crecimiento por inhibicion de
procesos fisiolégicos y bioquimicos como la fotosintesis neta, la respiracién, la
translocacion, el suministro y metabolismo de iones. Asi mismo, bajo condiciones de
déficit hidrico se presenta modificacion de la relacion raiz/parte aérea, abscision de hojas
y frutos, cierre estomatico, reduccion en el intercambio gaseoso, entre otros. A nivel de
cultivo, el déficit hidrico genera reduccion en el crecimiento y productividad (Sermet et
al., 2005).

1.3.1 Efectos a nivel fisioldgico y las relaciones hidricas

El déficit hidrico tiene importantes efectos sobre la fisiologia de las plantas principalmente
sobre los procesos de fotosintesis, fotorrespiracion y respiracion. El estrés por déficit
hidrico genera disminucion del potencial hidrico en la planta, lo que induce el incremento
en la concentracion de ABA y el cierre estomatico como respuesta temprana para
reducir la pérdida de agua por transpiracion (Bray, 1998; Munne-Bosch et al., 2009;
Kulkarni y Phalke, 2009; Wang, 2001; Mackova et al., 2013; Brodrib et al., 2011; Xu et
al., 2010). Aunque, el cierre estomatico, permite a la planta mantener el balance hidrico
adecuado para el metabolismo celular, también reduce la fijacibn del CO,; por
consiguiente, la fotosintesis es reducida y de forma paralela, el crecimiento se reduce,
por baja produccién y acumulacion de fotoasimilados (Munne-Bosch et al., 2009; Kulkarni
y Phalke, 2009; Germ et al., 2007). De forma complementaria, de acuerdo a la
sensibilidad y respuesta a déficit hidrico, las especies vegetales se clasifican como
isohidricas y anisohidricas (Sade et al., 2008). Las isohidricas, poseen alta sensibilidad
en las células guarda para reducir la conductancia estomética (gs) como mecanismo de
respuesta para tolerar la sequia, con la consecuencia inevitable de reduccién la fijacién
de CO,y en la fotosintesis (Sade et al., 2008). En contraste con las plantas consideradas
anisohidricas, las cuales bajo condiciones de 6ptima disponibilidad de agua o sequia
moderada, mantienen alta la gs y la asimilacién de CO,, siendo mas productivas bajo
condiciones de sequia; pero con el inevitable riesgo de que el xilema no funcione si la
sequia es tan intensa para reducir el potencial hidrico del suelo a valores que puedan
generar daf6 en la conductividad hidraulica del xilema y en algunos casos embolismo
(Gallé et al., 2013; Sreenivasulu et al., 2012; McDowell et al., 2008; Sade et al., 2008).

Un parametro frecuentemente reconocido como determinante del rendimiento y
productividad de los cultivos es la eficiencia en el uso del agua (WUE), el cual es
propuesto como un parametro indicador de resistencia a sequia (Blum, 2009; Hu et al.,
2006). La WUEe extrinseca ha sido definida como la relacién entre la fotosintesis neta A
(umoles de CO, fijado) y la transpiracién E (mmol de H,O) (Boutra et al., 2010; Nackley
et al., 2104; Kinmonth-Schultz et al., 2011); es decir la cantidad de agua que es
transpirada por unidad de CO, fijado y reducido para produccion de biomasa vegetal;
mientras la WUEI intrinseca, relaciona la fotosintesis neta con conductancia estomatica.
La WUEiI es un indicador de tolerancia a sequia (Blum, 2009; Hu et al., 2006, Boutra et
al., 2010; Nackley et al., 2104; Kinmonth-Schultz et al., 2011); que expresa la capacidad
de absorciéon de la humedad del suelo con incremento en la difusién de CO, al interior del
mesofilo (Blum, 2009; Boutra et al., 2010; Hu et al., 2006). Se propone que las plantas
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gue desarrollen mecanismos para maximizar la capacidad para absorcion del agua del
suelo y mantener méas alto WUE reduciendo al maximo la perdida de agua por
transpiracion, asi mismo incrementando la difusiébn de CO, hacia los cloroplastos del
mesofilo para no afectar la fotosintesis neta, pueden ser consideradas tolerantes a
sequia (Blum, 2009; Boutra et al., 2010). La alta WUE favorece que la planta crezca en
condiciones de déficit hidrico, como atributo importante para mejorar su capacidad de
sobrevivencia en ambientes estresantes asegurando la reproduccion exitosa (Blum,
2009; Boutra et al., 2010; Hu et al., 2006). Nackley et al., (2104) proponen que el
aumento de la concentracion de CO, puede disminuir la conductancia estomatica e
incrementar la eficiencia en la carboxilacién determinando un incremento en WUE y de
forma paralela que la respuesta fisiol6gica de las plantas a alto CO, puede atenuar el
efecto del estrés asociado con sequia. Igualmente, cuando una especie vegetal posee la
capacidad de hacer un balance para maximizar el suministro de CO, para fotosintesis
neta y reducir al madximo la perdida de H,O por transpiracién se considera resistente a
sequia (Blum, 2009; Hu et al., 2006). En plantas C3, la WUE bajo condiciones de
Optima hidratacion es de 0.002; es decir que por cada molécula de CO,fijado para las
reacciones del ciclo de Calvin-Benson se pierden por transpiracion 500 moléculas de
H,O (Larcher, 2003; Taiz y Zeiger, 2010).

En situaciones de estrés hidrico severo, paralelamente a la limitacion estomatica de la
fotosintesis neta, también se han reportado limitaciones de tipo no estomatico
relacionadas con dafio en la estructura de los cloroplastos y el aparato fotosintético
(Coleman, 2008, Sanda et al., 201, Noctor et al., 2014) que conducen a la reduccion en
el flujo de electrones en el fotosistema Il (Casierra-Posada, 2007; Reddy et al., 2004;
Flexas et al., 2002). La disminucién en la fotosintesis bajo restriccién hidrica también se
ha asociado con la reduccion en la concentracion de clorofilas (Deeba et al., 2012,
Mafakheri et al., 2011, Ghobadi et al., 2013); respuesta respuesta que ha sido evaluada
en plantas de algodon (Deeba et al., 2012), Jatropa (Silva et al., 2012), girasol (Ghobadi
et al., 2013) y olivo (Pierantozzi et al., 2013). Esta disminucién en la concentracion de
clorofilas se asocia con dos factores: - el primero es la producciéon del singlete de
oxigeno, el cual degrada la clorofila y el segundo se relaciona con el incremento de la
actividad de la enzima clorofilasa (Eckardt, 2009), la cual degrada a la clorofila.

Las limitaciones de tipo no estomatico disminuyen la eficiencia en la transferencia de
electrones, causando una disminucion en la produccion de NADPH y ATP, compuestos
requeridos en el ciclo de Calvin (Garg et al.,, 2002, Kim et al., 2005, Li et al., 2006,
Munné-Boscha et al., 2009). La curva de induccién de la fluorescencia (acorde con la
cinética de Kautsky), permite analizar entender y los cambios en la fluorescencia
cuando se iluminan hojas pre-acondiconadas a oscuridad; estos cambios estan
correlacionados con la asimilacién de carbono y la tasa de fotosintesis en plantas
(Gonzales et al., 2008; Baker, 2008; Maxel y Johnson, 2000). En hojas sometidas a
oscuridad, la quinona A se encuentra completamente oxidada Yy el centro de reaccién
se encuentra abierto, se registra la fluorescencia minima (F,) (Gonzales et al., 2008 y
Maxel y Johnson, 2000; Baker, 2008). Cuando una hoja es expuesta a un pulso de luz
actinica a alta densidad de flujo fotonico fotosintético, la quinona A y la plastoquinona
pueden ser reducidas al maximo, y el centro de reaccién se encuentra cerrado; se
registra la fluorescencia maxima (F,,). Asi mismo, la diferencia entre la F,-F, es la
fluorescencia variable (F,). Fv/Fm permite estimar la eficiencia fotoquimica del
fotosistema Il (Gonzales et al., 2008; Maxel y Johnson, 2000). Por ello, los patrones de
cambio en pardmetros de la fluorescencia de la clorofila como la eficiencia fotoquimica
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del fotosistema Il (Fv/Fm), el rendimiento cuéntico fotoquimico del PSII (Y(Il)), la tasa de
transferencia de electrones (ETR), la captura de luz (gP) y la disipacién no fotoquimica
(NPQ) han sido reportados como indicadores de sensibilidad para medir el efecto del
estrés hidrico sobre el aparato fotosintético independiente del comportamiento
estomético (Maxel y Johnson, 2000; Gonzales et al., 2008, Zegada y Monti, 2103). La
FJ/Fn es un pardmetro que refleja la eficiencia méxima de excitacion del PSIl por
captura de energia cuando los centros de reaccion del PSIlI se encuentran abiertos
(oxidados); por consiguiente, la reduccion de F,/F,, es considerado como un indicador
de dafio del PSIl y baja regulacién de la fotosintesis ¢ fotoinhibicién, que puede ser
utilizados en estudios para calcular la tasa de transporte de electrones no ciclico. La
reduccion en F,/F,, refleja menor eficiencia de excitacién del PSIlI (Gonzales et al., 2008;
Li et al., 2006 y Maxel y Johnson, 2000) y se relaciona estrechamente con menor gP
cuando los centros de reaccion del PSIl se encuentran cerrados (reducidos) (Gonzales
et al., 2008 y Maxel y Johnson, 2000, Zlatev y Yordanov, 2004). Bajo condiciones
ambientales Optimas se reportado F,/F,, de 0,83 (Gonzéles et al., 2008; Li et al., 2006 y
Maxel y Johnson, 2000); sin embargo, el déficit hidrico severo en plantas induce
reduccion entre 0.82 a 0.65 (Xu et al., 2010). Basu et al., (1998) exponen que un
incremento en la fluorescencia minima (F,) y una reduccién en fluorescencia maxima
(Fm) en las plantas sometidas a déficit hidrico determinan la reduccion en F,/F, que
también es explicada por la baja tasa de transferencia de electrones para fotosintesis.
F./F., esta correlacionado con el rendimiento cuéntico de la fotosintesis (Kaoy Forseth,
1992; Li et al., 2006) y puede ser usado como indicador de dafio al PSIl en condiciones
de estrés severo. Las condiciones de sequia pueden inducir reducciéon en F,/F., por re-
oxidacion de la quinona Ay baja regulacién del fotosistema Il, lo que a la vez reduce la
transferencia de electrones y genera disturbios en el ciclo de Calvin (Zlatev y Yordanov,
2004). Zlatev y Yordanov (2004) indican que el dafio al PSIl bajo sequia ocurre por
fotoinactivacion del PSII asociada con la degradacion de la proteina D1 (Huseynova et
al., 2007) que pueden reducirse por reparacion del PSIl mediante la sintesis de la
proteina D1 (Huseynova et al., (2007). Asi mismo, se estudian los cambios en otros
parametros para analizar el efecto del estrés ambiental sobre la fotoquimica del
fotosistema Il en organismos fotosintéticos. Por ejemplo, la disipacién “quenching"
fotoquimico (qP) indica el decaimiento de la fluorescencia y estima la proporcion de
centros de reaccion del PSIl que estan transportando electrones; por consiguiente la
reduccion en P indica reduccion en la tasa de consumo de ATP producido en el
transporte de electrones no ciclico (Taiz y Zeiger 2010). Asi mismo, el “quenching” no
fotoquimico (NPQ) indica la cantidad de energia que es disipada como calor; por ello, su
incremento por sequia se asocia con la proteccion del aparato fotosintético a partir del
ciclo de la zeaxantina, anteraxantina y violaxantina (Cazzonelli, 2011, Jones, 2013,
Havaux y Niyogi, 1999). Adicionalmente, el rendimiento cuantico fotoquimico del PSII
(Y(I)) permite registrar la eficiencia fotoquimica de las antenas colectoras de luz (LCH)
para atrapar luz, por consiguiente la reduccion en Y(ll) indica reduccién en la captura
luz por sobre reduccion de centros de reaccion del PSIl (Gonzales et al., 2008 y Maxel y
Johnson, 2000, Zlatev y Yordanov, 2004).

De forma paralela a la reduccién en la fotosintesis, el déficit hidrico reduce la respiracion,
aunque en menor grado. En plantas bien irrigadas, la respiracion puede estar entre el 50
y el 70%, mientras bajo sequia se puede incrementar (Atkin y Macherel, 2009). Las ROS
producidas en plantas sometidas a sequia pueden dafiar componentes de la membrana
mitocondrial (Ribas-Carbo et al., 2005; Germ et al., 2007) y con esto, reducir la tasa de
sintesis de ATP (Flexas et al., 2004; Ribas-Carbo et al., 2005). La disminucién en la
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respiracion en plantas sometidas a déficit hidrico esta relacionada con dafios en la
estructura de la mitocondria cuando el estrés es severo (Germ et al., 2007). En adicion,
Ribas-Carbo et al (2005) proponen que bajo sequia, los cambios en la actividad de dos
enzimas que actdan al final de la cadena respiratoria de transporte de electrones
(reduccién en la citocromo oxidasa concomitante con el incremento en la citocromo
alternativa) pueden ser explicado por la activacion de la ruta de la citocromo alternativa,
gue compite por electrones con la citocromo oxidasa; aunque también puede deberse a
inhibicion de la via de la citocromo oxidasa, que podria inducir a incrementar el estado
redox de la ubiquinona, de forma que esta sea capaz de donar electrones a la citocromo
alternativa. Adicionalmente, bajo déficit hidrico la respiracion también puede ser limitada
por baja disponibilidad de substratos respiratorios aportados en la fotosintesis. Asi
mismo, se pueden presentar modificaciones en la asignacion de compuestos
involucrados en el ajuste osmoético para tolerar la sequia (Atkin y Macherel, 2009). Otro
factor que afecta la respiracion se relaciona con la reduccién en la sintesis de ATP, la
cual se requiere en hojas completamente expandidas para sintetizar sacarosa
indispensable para el metabolismo de carbohidratos (Atkin y Macherel, 2009).

Otro proceso afectado en las plantas por la condiciébn de déficit hidrico, es la
fotorrespiracion. Cuando el contenido relativo de agua (CRA) en los tejidos de la hoja es
alto por adecuada irrigacién, los electrones son utilizados para asimilacién del CO,; sin
embargo, bajo condiciones de déficit hidrico, la transferencia de electrones se reduce
por bajo CRA a g inferiores a 0.10-0.15 mol H,0 m? s-! (Flexas et al., 2002); por
consiguiente, se reduce la utilizacibn de electrones para asimilacion de CO..
Consecuentemente los destinos alternativos para los electrones a baja asimilacion de
CO, (por baja gs) y alta concentraciéon de O, son la fotorrespiracion y la reaccion de
Mehler (Noctor et al., 2014). Como condicion derivada del cierre estomético, la
restriccion en la entrada de CO, reduce la concentracion intercelular de CO, (C)) en el
mesofilo foliar, lo que asi mismo reduce la fotosintesis (Lawlor y Cornic, 2002); sin que la
regeneracion y actividad de la enzima Ribulosa 1, 5 Carboxilasa Oxigenasa sea afectada
por el déficit hidrico (Wingler et al., 2002; Lawlor y Cornic, 2002; Parry et al., 2002;
Bauwe et al., 2010). Como ruta alterna para el consumo de electrones (cuando la Ci es
restringida por el cierre estomatico) se favorece la actividad oxigenasa de la Rubisco y se
estimula la fotorrespiracion (Wingler et al., 1999; Parry et al., 1989: Parry et al., 2002;
Bauwe et al., 2010). Durante la fotorrespiracion, en el cloroplasto, la enzima Rubisco
cataliza la incorporacion de O para la produccién de 2-fosfoglicolato, compuesto que es
transportado al peroxisoma, donde se desfosforilado a glicolato; este en una reaccién
posterior y con la intervencion de la enzima glixolato oxidasa produce glioxilato vy
peréxido de hidrégeno (H,O,); paralelamente, la enzima CAT actda convirtiendo el
peroxido de hidrogeno formado en H,O y O, (Larcher, 2003; Taiz y Zeiger, 2010;
Buchanan et al., 2000). El glioxilato es transformado en Glicina, aminoacido que es
transportado a la mitocondria, para abastecer la sintesis de Serina y otros compuestos
del metabolismo vegetal. En forma paralela, el cierre estomatico restringe el ingreso de
CO, al mesotfilo foliar y determina la reduccion en la tasa de regeneracion de NADP* a
través del ciclo de Calvin, lo que también causa perdida de electrones a O, por la
reaccion de Mehler (Cruz de Carvalho, 2008).

Como resultado del cierre estomético y del dafio en la estructura de los cloroplastos, la
fotosintesis es reducida ya sea por limitacién en el ingreso de CO, 0 por baja trasferencia
de electrones, el suministro de ATP y NADPH y otros compuestos indispensables, se
reduce el ciclo de Calvin-Benson, se presenta reduccion en la sintesis de triosas fosfato
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indispensables para ser exportados desde los cloroplastos de los 6rganos fuente a los
o6rganos demanda; con ello el metabolismo de carbohidratos es afectado (Munne-Bosch
et al., 2009). La cantidad de triosas fosfato a exportar también disminuye por efecto del
déficit hidrico (Coursol et al., 2003) y con ello también disminuye la sintesis de glucosa,
sacarosa, almidon, fructosa, entre otros.

Asi mismo, la translocacion y particion de carbohidratos en las plantas esta fuertemente
influenciada por el déficit hidrico (Lawlor y Cornic, 2002) y es proporcional a la reduccion
en la fotosintesis; por consiguiente, el crecimiento de los 6rganos demanda de las
plantas es reducido e igualmente, la acumulacion de materia seca en frutos, semillas,
tallos, etc es reducida (Basu et al., 1999; Praxedes et al., 2006). EI metabolismo de
carbohidratos puede ser afectado por el déficit por reduccion de la actividad de enzimas
gue catalizan varias reacciones del metabolismo de los carbohidratos como la sorbitol
deshidrogenasa que actla en la conversion de sorbitol a fructosa; la sacarosa fosfato
sintasa que actla en la sintesis de sacarosa, la ADP-glucosa fosfohidrolasa que es
importante en la sintesis de glucosa y la inversa acida que hidroliza la sacarosa (Jones
et al.,, 2013). Si la actividad de estas enzimas se reduce, la consecuencia es una baja
tasa de sintesis de carbohidratos, y la baja disponibilidad de estos durante los diferentes
estados de desarrollo de un cultivo, reduce la tasa de translocacion de carbohidratos y
con ello reduce el crecimiento, el nimero de frutos por planta, el tamafio y la calidad de
estos (Karafyllidis et al., 1996).

La fotosintesis no foliar parece ser una estrategia adicional para la reduccion de carbono
durante periodos de estrés hidrico (Rouhi et al., 2007) cuando se presenta abscision
foliar total, lo cual redujo drasticamente la pérdida de agua por transpiracién y pero
también reduce la fotosintesis neta. En estas plantas, la asimilacion de carbono, fue
asegurada por fotosintesis no foliar, mas especificamente por los tallos clorofilicos, los
cuales habilitaron la refijacién interna de CO, a nivel del tallo (Rouhi et al., 2007).

1.3.2 Efectos a nivel del crecimiento y del desarrollo

El potencial hidrico (W;) foliar es un parametro sensible a sequia (Liu et al., 2005; Lahlou
et al.,, 2003; Ahmadi et al., 2010). Es frecuentemente aceptado que el W, foliar puede
reducirse a valores cercanos a -2.0 MPa cuando las plantas estan sometidas a déficit
hidrico (Liu et al., 2006; Martinez y Moreno, 1992; lerna y Mauromicale, 2006; Donato et
al., 2006; Lahlou et al., 2003). Esta reduccion en ¥, foliar se asocia con el cierre
estomatico, el cual restringe la absorcion y el transporte de agua en el continuo suelo-
planta-atmosfera (Santos et al., 2013; Van den Bilcke et al., 2013; Alvarez et al., 2011;
Sanchez-Rodriguez et al., 2010; Vos y Haverkort, 2007). Igualmente, el CRA esta
estrechamente relacionado con la absorcion y transporte de agua, para mantener el
volumen celular; por ello puede reflejar el balance entre el suministro de agua y la
transpiracion y se reduce cuando la disponibilidad de agua en el suelo es limitada (Liu et
al., 2005). Similarmente, la transpiracion actia como fuerza impulsadora para el
transporte de agua y los iones minerales via xilema desde la raiz hasta las células
foliares y es esencial para mantener el CRA en valores optimos en las células foliares sin
afectar el metabolismo (Chaerle et al., 2005; Taiz y Zeiger 2010).

De esta forma, el déficit hidrico induce respuestas en las plantas que se relacionan con la
reduccion del crecimiento de los 6rganos (Jefferies, 1993; Zlatev y Yordanov, 2004;
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Kulkarni y Phalke, 2009) como la hoja por menor area foliar, afecta negativamente la
interceptacion y captacion de radiacion; con ello se reduce la fotosintesis y el rendimiento
del cultivo (Germ et al., 2007; Rouhi et al., 2007). La reduccién en el crecimiento es el
resultado de la restriccién de los procesos de elongacién, divisién y diferenciacién celular
debido a la baja presion de turgencia, por esto muchas plantas responden a la condicion
de déficit hidrico mediante el ajuste osmotico (Kulkarni y Phalke, 2009; Bao-Zhong et
al., 2003; Tourneux et al., 2003). La reduccion en el crecimiento en las plantas sometidas
a déficit ademas es el resultado de la baja absorcion y disponibilidad de agua, por bajos
potenciales hidricos en el suelo, que causan cierre estomético, lo cual causa un
desbalance en el suministro de agua para mantener el continuo de agua Suelo-planta-
atmaosfera (Parent et al., 2014) y negativamente en los procesos de division y elongacién
celular (Shao et al., 2008; Medeiros et al., 2012), por ello, las plantas reducen la longitud,
el area foliar y la acumulacion de masa seca (lerna y Mauromicale, 2010), entre otros. La
redistribucion de foto asimilados en favor de la raiz es una respuesta de las plantas
sometidas a periodos de sequia como estrategia para reducir las superficie foliar y por
consiguiente reducir la transpiracion; asi mismo como mecanismo para la obtencion de
agua del el suelo (Singh y Sing 2006; Diaz-Lépez et al., 2012).

Durante el ciclo de vida de especies vegetales de la familia de las solanaceas, una alta
disponibilidad de asimilados soporta el crecimiento de raices, hojas, ramas, flores y
frutos (Van-Loon, 1981; Darwish et al.,, 2006; Kulkarni y Phalke, 2009; lerna y
Mauromicale, 2010; Tourneux et al., 2003?; Tourneux et al., 2003"), por ello cuando las
plantas son sometidas a estrés por déficit hidrico reduce la fotosintesis, esto a la vez
afecta negativamente los procesos de crecimiento (Kulkarni y Phalke, 2009; Darwish et
al., 2006). El déficit hidrico reduce el periodo de crecimiento del follaje (madurez
temprana del cultivo), lo que determina un acortamiento del ciclo de vida del cultivo y una
reduccion del rendimiento (Kulkarni y Phalke, 2009; Liu et al., 2006; Yuan et al., 2003;
Darwish et al., 2006; Van Loon, 1981).

Asi mismo, el déficit hidrico afecta la duracién de los estados fenoldgicos de las plantas,
reduce el crecimiento, el nimero de frutos por planta, el tamafio y la calidad de estos
(Yuan et al.,, 2003; Gachanja y Gurna, 1980). El déficit hidrico reduce el periodo de
crecimiento del follaje (madurez temprana del cultivo), lo que determina un acortamiento
del ciclo de vida del cultivo y una reducciéon del rendimiento (Karafyllidis et al., 1996;
Darwish et al., 2006; Van Loon, 1981). La sequia, durante el periodo de floracién tiene un
efecto drastico sobre la produccién de frutos y el rendimiento (Haverkort et al., 1990; Liu
et al., 2006; Van Loon, 1981). En algunas especies de solanaceas, como en Capsicum
annum L y en S. tuberosum L., la disponibilidad de agua afecta la relacion entre el
crecimiento de la parte aérea y el sistema radical (Kulkarni y Phalke, 2009); debido a la
redistribucion de foto-asimilados, la raiz continto creciendo mientras que la parte aérea
dej6 de crecer por causa del déficit hidrico (Jefferies y MacKerron, 1989). Mediante la
estrategia de mayor desarrollo de la raiz, las plantas tienen la capacidad para hacer mas
eficiente la blusqueda de agua en zonas mas profundas del suelo (Xu et al., 2010). Sin
embargo, cuando el déficit hidrico es extremo, las plantas no pueden redistribuir los
fotoasimilados para soportar el crecimiento de los érganos, por ello el crecimiento
asimétrico también se afecta drasticamente (Xu et al., 2010).



16 Caracterizacion de la respuesta fisiologica de tres variedades de papa (Solanum
tuberosum L.) bajo condiciones de estrés por déficit hidrico

1.3.3 Produccion de especies reactivas de oxigeno (ROS) y otros
efectos asociados con estrés oxidativo

Aunque, bajo condiciones de adecuada disponibilidad de agua, las especies reactivas de
oxigeno (ROS) se producen durante los procesos de fotosintesis, fotorrespiracion y
respiracion; los niveles intra y extracelulares de ROS se incrementan cuando la planta
estd sometida a estrés bidtico 6 abidtico (Slesak et al.,, 2007; Masoumi et al., 2010;
Noctor et al., 2014). Se reconocen varios tipos de estrés vegetal que desencadenan
incremento en la sintesis de especies reactivas de oxigeno como el radical Superéxido
(0,), el Peréxido de Hidrégeno (H,O,) y el radical Hidroxilo (OH); entre los que se
destaca el déficit hidrico (Blokhina et al., 2003; Yordanov et al., 2003; Masoumi et al.,
2010; Cruz de Carvalho, 2008; Noctor et al., 2014). Bajo condiciones de déficit hidrico,
un resultado inevitable es la alta produccién de ROS en sitios subcelulares como los
cloroplastos, los peroxisomas y las mitocondrias (Khanna-Chopra y Selote, 2007).
Cuando la sequia es prolongada, el cierre estomatico y la reducida fijacion de CO,,
conllevan a que la produccion de ROS sea alta y supere la accion de depuracion del
sistema antioxidante. Cuando el nivel de fitotoxicidad de las ROS hace que se conviertan
en perjudiciales, se inician cascadas oxidativas que dafian las membranas y otros
componentes celulares, resultando en el estrés oxidativo y eventualmente en la muerte
celular (Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 1997; Khanna-Chopra y Selote, 2007; Cruz
de Carvalho, 2008). Las ROS puede ser extremadamente reactivas, especialmente el O,
y el 'OH, que pueden oxidar componentes celulares como lipidos de membrana,
proteinas, ADN y ARN. Otro efecto comun de la restriccion hidrica por produccion del
singlete de oxigeno es la degradacion de clorofilas y reduccién en su concentracion
(Rolando et al., 2015). La oxidacion de los componentes celulares e inactivacion de
enzimas, en Ultima instancia, conducen a la muerte celular (Mittler, 2002; Shinozaki vy
Yamaguchi-Shinozaki, 1997; Khanna-Chopra y Selote, 2007). Para limpiar estos
compuestos téxicos, las plantas han desarrollado estrategias de defensa antioxidativa
gue incrementan la tolerancia de las plantas a los diferentes factores de estrés (Blokhina
et al., 2003; Yordanov et al., 2003; Masoumi et al., 2010; Cruz de Carvalho., 2008;
Noctor et al., 2014). Varios estudios han demostrado que durante el estrés hidrico, la
actividad de las enzimas con actividad antioxidante, generalmente se incrementa ya que
las relaciones hidricas de las plantas juegan un papel importante en la activacion y/o
modulacion del mecanismo de defensa antioxidante (Shirivali et al., 2003; Mittler, 2002;
Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 1997; Khanna-Chopra y Selote, 2007; Cruz de
Carvalho, 2008). De esta manera, para mitigar el efecto del estrés oxidativo, las plantas
tolerantes a sequia han desarrollado un sistema antioxidante cuya principal funcion es
actuar como limpiadores de radicales libres. Este sistema incluye enzimas antioxidantes
como la super oxido dismutasa (SOD), la catalasa (CAT), la ascorbato peroxidasa
(APX), la peroxidasa y la glutation reductasa (Blokhina et al., 2003; Srivalli et al., 2003;
Noctor et al., 2014) igualmente involucra otros compuestos de caracter no enzimatico
como tocoferol, ascorbato, glutation, carotenoides y compuestos fendlicos (Ramachandra
et al., 2004; Blokhina et al., 2003).

En la actualidad se reconoce, que las ROS también cumplen un papel positivo e
importante en los eventos de transduccion de las sefiales que controlan los procesos de
crecimiento, desarrollo, respuestas a estrés abibtico y muerte celular programada. Las
células han desarrollado estrategias para utilizar las ROS producidos en los diferentes
compartimentos subcelulares como sefiales biol6gicas para controlar la expresion de un
gran numero de genes (Laloi et al., 2004). Asi, una determinada ROS puede interactuar
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de forma selectiva con una molécula blanco que percibe el aumento en la concentraciéon
de ROS y a continuacion traduce esta informacion en un cambio de la expresion génica
(Laloi et al., 2004). Adicionalmente, la reduccién en el contenido de clorofilas es el
resultado del dafio al cloroplasto causado por las ROS y es una indicador de la
sensibilidad de las plantas a sequia reportado en plantas de girasol (Gobhadi et al.,
2013), banano (Surendar et al., 2013), algodon (Deeba et al., 2012), trigo (Herbinger et
al., 2002; Zaefizadeh et al., 2010) y jatropa (Sapeta et al., 2013). Aunque, la degradacién
de clorofila bajo sequia, también ha sido explicada por la sintesis de la enzima
clorofilasa, que actia removiendo el fitol de la clorofila para producir clorofilida vy
genenerando senescencia foliar (Eckardt, 2009).

Por otro lado, cuando la plantas estan sometidas a condiciones de sequia, los acidos
grasos son el blanco de la peroxidacion lipidica, lo cual conlleva a la produccién de varios
aldehidos, siendo los cloroplastos los organelos celulares en los que se produce
mayormente el malondialdehido (MDA) en plantas estresadas (Yamaguchi et al., 2008).
El MDA es un producto indicador de la degradacion oxidativa de los lipidos de
membrana en tejidos vegetales (Pandey et al., 2010) cuyo incremento bajo sequia se ha
documentado en plantas de tomate (Sanchez-Rodriguez et al., 2010), algodén (Deeba et
al.,, 2012), cafia de azucar (Boaretto et al., 2014) y pimienta (Anjum et al., 2012) entre
otras. Los principales ROS que afectan los lipidos de membrane son el radical hidroxilo
(OH) y el peréxido de hidrogeno (H,0,), los cuales se producen bajo multiples estréses
(McKersie et al., 1990). Durante el proceso de peroxidacion de lipidos, los ROS atacan
lipidos que contienen enlaces dobles entre carbonos, especialmente los acidos grasos
poliinsaturados como el 4cido linolénico, por remocién del hidrogeno de un carbono y
con insercion de oxigeno resultando en un radical lipidico (McKersie et al., 1990); Ayala
et al., 2014). El proceso de peroxidacion lipidica ocurre en tres pasos: en la fase de
iniciacion, los ROS retiran el hidrogeno alilico formando el radical lipidico; en la fase de
propagacion, el radical lipidico reacciona rapidamente con oxigeno para formar un radical
peroxilipidico, el cual remueve un hidrégeno de otra molécula de lipido generando un
hidroxiperdxido lipidico (y continua la reaccién en cadena); en la fase de terminacion, los
antioxidantes donan un atomo de hidrégeno al hidroxiperdxido lipidico formando un

producto no radical (McKersie et al., 1990; Ayala et al., 2014). En respuesta a la
peroxidacion lipidica y de acuerdo a su capacidad, las células inducen su mantenimiento
y sobrevivencia mediante la activacion de rutas de sintesis de compuestos de defensa
antioxidante. Cuando la tasa de peroxidacién es alta, el dafio oxidativo supera la
capacidad de reparacion, y las celulas inducen apoptosis, conduciendo a muerte celular
programada (Yamaguchi et al., 2008). La peroxidacion lipidica produce una amplia
variedad de productos de oxidacién como el hidroxiperdxido lipidico, el MDA el cual es
utilizado como un biomarcador de peroxidacion lipidica, que reacciona con el &cido
tiobarbiturico (TBA), mediante la prueba (TBARS) para producir un cromégeno
intensamente coloreado fluorescente, que es usado para cuantificar contenido de MDA
en tejidos vegetales (Wang et al., 2013). EIl MDA es una compuesto citotoxico que
reacciona oxidando biomoléculas como proteinas y nucle6tidos (Yamaguchi et al., 2008).

La oxidacion de los acidos grasos poliinsaturados de las membranas (Valentovic et al.,
2006), degrada los lipidos con el subsecuente incremento en la permeabilidad, pérdida
de la estabilidad y liberacion de iones e incremento en la pérdida de electrolitos (Navari-
Izzo et al., 1999). La pérdida de electrolitos se puede detectar casi inmediatamente
después que una planta ha sido sometida leve 6 prolongadamente a algun tipo de estrés
vegetal como la sequia, la salinidad, el ataque de patdgenos, los metales pesados, el
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estrés oxidativo, el calor y otros (Demidchik et al., 2014). Este es un rasgo importante
gue permite evaluar el dafio a membranas y la tolerancia de las plantas al estrés
(Valentovic et al., 2006; Demidchik et al., 2014). Los iones que son liberados al apoplasto
son K* CI", HPO,2, NO3, citrate-3, malate™ (Demidchik et al., 2014). El incremento en la
degradacibn de membranas evaluada mediante la perdida de electrolitos es una
respuesta que ha sido documentado para plantas de maiz (Valentovic et al., 2006), trigo
(Baji et a., 2001), girasol (Gobadi et al., 2013) y Kochia (Mausomi et al., 2010) sometidas
a déficit hidrico. Una cualidad importante en genotipos tolerantes a sequia es controlar el
dafio a las membranas y con ello reducir la perdida de los electrolitos (Valentovic et al.,
2006; Yordanov, 2003; Bajji et al., 2001).

Bajo condiciones de estrés por sequia varios autores han demostrado que las
membranas vegetales pueden cambiar la permeabilidad 6 perder su integridad (Blokhina
et al., 2003; Yordanov et al.,, 2003; Masoumi et al., 2010) y por consiguiente la
membrana celular es una de las primeras estructuras blanco del estrés por sequia en
plantas, por ello es aceptado que el mantenimiento de la integridad y estabilidad de la
membranas bajo déficit hidrico es uno de los componentes indicadores de la tolerancia a
sequia en plantas (Masoumi et al., 2010). La capacidad celular para controlar el
transporte de iones a través de la membrana es utilizada como parametro indicador de la
tolerancia de las plantas al estrés (Yordanov, 2003). Asi mismo, el grado de dafio a
membrana inducido por sequia se evalla por la pérdida de electrolitos; la cual es
influenciada por la sequia, por ello; se registran mediante la conductividad eléctrica los
iones liberados al espacio intercelular (Yordanov, 2003; Masoumi et al., 2010).

1.4 La limitaciéon hidricaen S. tuberosum L.

La sequia es definida como la escasez de agua en el suelo, la cual se asocia con
reduccion del potencial hidrico del suelo cuando el contenido de agua se reduce; como
resultado de las bajas precipitaciones, la aplicacion insuficiente de riego, las altas 6 bajas
temperaturas y el exceso de sales minerales (Moreno, 2009; Valiente, 2001). Mediante el
indice de severidad de sequia de Palmer (Palmer, 1965), se clasifican los suelos de
acuerdo a la disponibilidad de agua en el rango entre humedad extrema y sequia
extrema entre los 4.0 y los -4.0 IPS (Palmer, 1965); cuando la precipitacién diaria en
una region es inferior a la requerida para mantener el estado hidrico del suelo. Con el
incremento en la temperatura, se incrementa la evaporacién del agua, por ello la
condicién de sequia tiende a acentuarse (Oki y Kanae, 2006, Dore, 2005; Mall et al.,
2006).

La produccion de papa bajo las condiciones de sequia regionales es inevitable; por ello
es importante pronosticar el momento de ocurrencia de estrés hidrico para maximizar el
rendimiento bajo limitacion hidrica. Desafortunadamente, las practicas implementadas
para reducir el impacto negativo del riego deficitario, no son exitosas. En zonas de
produccion de papa, menos del 7% de las areas cultivadas tienen la posibilidad de
aplicacion de riego, sin criterios claros en cuanto a frecuencia y tiempo de aplicacion; por
consiguiente, la produccion de papa depende basicamente de la precipitacion anual
(FEDEPAPA, 2014). De esta manera, los cultivos de papa frecuentemente son
sometidos a restriccion hidrica, especialmente durante las épocas secas. La
implementacion de sistemas de riego reduce el impacto de este estrés, sin embargo, sus
costos hacen que esta alternativa no sea una opcion viable. En adicién, en Colombia no
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se conocen estudios sobre el efecto del déficit hidrico sobre parametros fisioldgicos,
bioquimicos, de crecimiento y rendimiento en variedades comerciales.

Considerando que la limitacion hidrica (dependiendo de su magnitud e intensidad) puede
tener diversos efectos sobre la fisiologia, crecimiento, desarrollo y rendimiento en cultivos
de S. tuberosum L.; a nivel mundial, varias investigaciones han evaluado el efecto del
riego deficitario sobre ciertas variedades de papa, mediante experimentos que replican
las condiciones del riego deficitario evidenciadas en campo. Esta informacion
posteriormente puede ser utilizada para seleccionar variedades tolerantes a sequia; asi
como para reconocer la ocurrencia de déficit hidrico en los cultivos y planificar por
anticipado las estrategias de manejo para el suministro limitado de recursos hidricos
previniendo el impacto de este estrés en los cultivos de papa en las zonas de produccion.

De esta manera, experimentalmente se ha replicado de forma planificada, la condicion de
riego déficitario durante el ciclo total del cultivo o en una etapa de de desarrollo. Entre
las directrices y lineamientos tenidos en cuenta para establecer las condiciones de riego
déficitario a nivel experimental (Tabla 1-1), varios estudios establecen que cuando el
déficit hidrico se aplica al inicio de tuberizacion y en llenado de tubérculos genera
reduccion en el rendimiento del cultivo (Martinez y Moreno, 1992; Liu et al., 2005; Liu et
al., 2006; Boguszewska et al., 2008; Ahmadi et al., 2010). Ademas, se reporta que
cuando el déficit hidrico se aplica durante el ciclo total del cultivo (lerna y Mauricale,
2006; Hassanpanah, 2010; Badr et al., 2010), el estrés tiene menor efecto sobre el
rendimiento que cuando se aplica por un periodo de tiempo (King et al.,, 2003).
Igualmente, para definir los tratamientos de riego deficitario se consideran practicas como
suspension del riego en un periodo de tiempo durante un estado fenoldgico especifico
(Martinez y Moreno, 1992; Liu et al., 2005; Ahmadi et al., 2010; Abdullah-Al-Mahmud et al
(2014) y reduccion del riego desde un estado fenoldgico hasta la coseha (lerna y
Mauricale, 2006; Boguszewska et al., 2008; Hassanpanah, 2010; Badr et al., 2010),
disminucion del riego de acuerdo a la evapotranspiracién (ET) o la capacidad de campo
de los controles irrigados. Otra practica para definir el tratamiento de déficit hidrico,
monitorea la reduccion del potencial hidrico foliar hasta valores de -0.8 MPa (Lahlou et
al., 2003; Lahlou vy Ledent, 2005), considerando como potencial hidrico foliar de la
condicién de irrigacion de -0.3 MPa. Asi mismo, el déficit hidrico moderado se ha
especificado a 35% (Hassanpanah, 2010) y 50% de ET (lerna y Mauricale, 2006);
mientras a potencial hidrico foliar <-0.8 MPa (Martinez y Moreno, 1992; Lahlou et al.,
2003; Lahlou y Ledent, 2005; Liu et al., 2006) han designado el déficit hidrico como
intenso 6 severo. También, en varios estudios se ha evaluado la capacidad de
recuperacion de las plantas de papa, aplicando la practica de rehidratacion y analizando
la respuesta de parametros fisiolégicos, de crecimiento y rendimiento (Martinez vy
Moreno, 1992; Liu et al., 2005; Liu et al., 2006; Boguszewska et al., 2008).

La informacion aportada por la investigacion enmarcados en el tema del riego deficitario
en variedades de papa de interés para cada pais, se constituye como una base
fundamental para reconocer los efectos de este estrés, las respuestas de las plantas, los
mecanismos de tolerancia; informacion importante para seleccionar genotipos tolerantes;
asi mismo para planificar las estrategias de manejo para prevenir y mitigar el impacto
negativo de este déficit en los cultivos.
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Tabla 1-1. Estudios de déficit hidrico en variedades de S. tuberosum L.

Titulo articulo

Variedad (es)

Condicones experimentales

Estado de
desarrollo para
aplicaciéon del
estrés

Proceso 6 o por

incremento

Referencia

"Assessment of drought tolerance
and its potential

34 cultivares de S.

Dos regimenes hidricos: 6ptimo y redcido

Durante ciclo

El rendimiento de almidén, biomasa y contenido de
almidén en los tubérculos fueron afectados por el

sprenger et al. ,

actividad antioxidante.

) . \ tuberosum L. suministro de agua de cultivo tratamiento de estrés tanto en los experimentos en |2015
yield penalty in potato’
matera y en campo.
| d h s, tub L El déficit hidrico redujo el rendimiento fresco y seco
"Improving potato drought . tuberosum L. o . : : . : )

P! 8 P e N 3 Dos regimenes hidricos: riego a capacidad  [Después de de tubérculos en las tres variedades. Ademds, hubo
tolerance through the variedades Unica, PP . 1 P L. . Monneveux et al .,
N . L de campo y el déficit hidrico con riego al 50% |inicio de reduccién en la discriminacién de isotopos del
induction of long-term" Désirée y . L . . . 2013

de la capacidad de campo tuberizacion carbono e increment6 el color verde de las hoja y la
water stress memory Sarnav

Leaf greenness as a drought
tolerance related trait in potato
(Solanum tuberosum L.)

S. tuberosum L.
variedades Unica,
Désirée y

Sarnav

Dos regimenes hidricos: riego a capacidad
de campo y el déficit hidrico con riego al 50%
de la capacidad de campo

Después de
inicio de
tuberizacion

El déficit hidrico indujé aumento en el color verde
de la hoja y esto coincidié con la disminucién en el
crecimiento de las hojas. Sarnav, tuvo el indice de
susceptibilidad a la sequia mas bajo, pero mostré el
menor incremento de Clorofilas SPAD después de la
restriccion de agua. Una menor tasa de pérdida de
clorofila y senescencia se relacioné con un mayor
rendimiento bajo restriccién hidrica.

Rolando et al., 2015

"Physiological and growth response
to moderate water deficit of off-
season potatoes in a water deficit

S. tuberosum L.
cultivares Sieglinde y

Dos niveles de riego: 50% (déficit hidrico
moderado) y 100% (bien regado) de la
evapotranspiracion maxima.

Durante ciclo

El déficit hidrico moderado redujé la conductancia
estomatica, la tasa fotosintética, el peso seco de la
planta, el crecimiento del tubérculoy el

lerna y Mauricale,
2006

menor a -0.6 MPa la fotosintesis fue reducida.

de cultivo . 5
of off-season potatoes in a Spunta rendimiento de tubérculo.
Mediterranean environment"
"Effectsof irrigationstrategies and El estrés por sequia se aplicé en llenado de Reduccion en el rendimiento. Ahmadietal .,
soils on field grown potatoes: S. tuberosum L. cv.  |ybérculo con riego al 65% de los controles. |Llenado de 2010
Yield and water productivity" Folva tubérculos
"Effects of irrigation strategies and El estrés por sequia se aplicé en llenado de e . . L Ahmadietal .,
" ) i . El déficit hidrico redujo la conductancia estomatica
soils on field-grown potatoes: Gas  |S. tuberosum L.cv.  [tubérculo con riego al 65% de los controles. [Llenado de P - ) 2010
" , vy la fotosintesis neta; a potencial hidrico foliar
exchange and xylem [ABA] Folva tubérculos

"Evaluation of Potato Cultivars for
Resistance Against Water Deficit
Stress Under In Vivo Conditions"

S. tuberosum L cv.
Agria, Savalan,
Satina, Caesar,
Kennebec, Marfona y
Santé

El factor principal A consistié en tres niveles
de riego: riego después de 25%, 35% y 50%
de agua disponible, es decir condiciones
normales, estrés moderado y estrés severo
respectivamente. El factor B incluyo siete
variedades de S. tuberosum L.

Durante ciclo
de cultivo

Rendimiento de tubérculos fue reducido por strés
moderado y sévero, eficiencia en el uso del agua
aumento por estrés sévero.

Hassanpanah, 2010

"Drought-Responsive Antioxidant
Enzymes in Potato (S. tuberosum
Ly

S. tuberosum L. cv
Flaming, Mitek,
Aruba, Cyprian,
Kathadine, Jutrzenka,
Tetyda, Inwestor y

Condiciones de sequia por suspensién de
riego por 2 semanas, después las plantas
fueron rehidratadas.

Tuberizacion

El déficit hidrico redujo el contenido relativo de
agua, la concentracion de sacarosa en tubérculos;
mientras las actividades Superéxido dismutasa,
Peroxidasa y Catalasa en hojas y en tubérculos.

Boguszewska et al.,
2008

"Efficiency of Subsurface Drip
Irrigation for Potato Production

Solanum
tuberosum L. Cv.

Se evaltio el riego por goteo y superficial en
cuatro niveles: 100%, 80%, 60% y 40% de la

Durante el ciclo

El 20% de irrigacion redujé el rendimiento de

Badr etal., 2010

efficiency of potato (Solanum
tuberosum L.) during progressive
soil drying"

S. tuberosum L

inicio de tuberizacion (por 14 dias) y en
llenado de tubérculo (por 9 dias) .

tuberizaciony
llenado

de agua, el potencial hidrico foliar y de la raiz, la
conductancia estomdtica y la fotosintesis; mientras
el contenido de ABA se incremento.

Under Different Dry Stress Cara evapotranspiracion del cultivo. del cultivo tubérculo.

Conditions"

"ABA regulated stomatal control e e L . En ambos estados, el déficit hidrico severo (Y raiz <-[Liu et al., 2005
. En déficit hidrico, se suspendi6 el riego al - . L. i " "

and photosynthetic water use Inicio de 0.3 Mpa) indujé reduccién en el contenido relativo

"Effects of deficit irrigation (DI) and
partial root drying (PRD) on gas
exchange, biomass partitioning,
and water use efficiency in potato"”

S. tuberosum L. cv.
Folva

En déficit se rego al 50% de
evapotranspiracion completa por 22
dias.

Inicio de
tuberizacion

El déficit indujo reduccion en la conductancia
estomatica, la fotointesis y la transpiracion, area
foliar y biomasa. El potencial hidrico foliar fue
reducido hasta -0.85 Mpa a estrés considerado
como sévero.

Liu et al., 2006

"The effect of drought and cultivar
on growth parameters, yield and
yield components of potato"

S. tuberosum L cv.
Remarka, Désirée,
Nicola y Monalisa

El estrés por sequia fue inducido en campo
por suspension del riego hasta potencial
hidrico foliar inferior a -0.8 MPa (estrés

intenso), luego se rehidrataron al 45% de los

No se especifica

La sequia redujo el rendimientos de tubérculos, la
masa seca de las hojas, el nimerode tubérculos, él
area foliar y el Indice de érea foliar.

Lahlou et al., 2003

"Root mass and depth, stolons and
roots formed on stolons in four
cultivars of potato under water
stress"

S. tuberosum L. cv.
Remarka, Désirée,
Nicola y Monalisa

El estrés por sequia fue inducido por
suspension del riego hasta potencial hidrico
foliar inferior a -0.8 Mpa (estrés intenso).

No se especifica

La sequia indujé reduccién en la masa seca de la
raiz, el nimero de estolones aumento pero la
longiud de esto se redujo.

Lahlou y Ledent,
2005

"Expresiones fisiologicas de
resistencia a la sequia en dos
variedades de papa sometidas a
estrés hidrico en condiciones de
campo"

S. tuberosum L.
variedades Yungayy
Revolucién

Déficit hidrico por suspensién del riego por
10 dias, luego se aplicé rehidratacién

Tuberizacién
plena

Durante el periodo de estrés, hubo reduccion en el
potencial hidrico foliar hasta -2.0 Mpa (Yungay)y -
1.8 Mpa (Revolution), la conductancia estomatica y
la fotosintesis, el area foliar y el peso seco de los
tubérculo;mientras el contenido de prolina se
incremento.

Martinez y Moreno,
1992

1.5 Respuestas de las plantas al déficit hidrico

En general, el déficit hidrico conlleva a mdultiples respuestas que involucran cambios
morfolégicos, fisioldgicos, bioquimicos y moleculares (Wang et al., 2003; Van-Loon,
1981; Yuang et al., 2003.); que comprenden desde la alteracién de la expresiéon de genes
y metabolismo celular hasta cambios en la tasa de crecimiento y productividad vegetal.
Las respuestas fisioldgicas implican el reconocimiento de la sefial por parte de la raiz, la
pérdida de turgencia de las células, la reduccion del potencial hidrico de la hoja, la
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reduccion de la conductancia estomética por CO., la reduccion en la fotosintesis neta y la
reduccion en el crecimiento vegetal (Munns, 2002; Reddy et al., 2004; Tourneux y Peltier,
1995; Tourneux et al., 2003).

Muchas plantas responden a la condicion de déficit hidrico mediante el ajuste osmético
(Cvikrové et al., 2013; Alizadeh et al., 2011), por acumulacion de metabolitos de estrés y
el incremento en la sintesis de enzimas antioxidantes y reduccidon en acumulacion de
especies reactivas de oxigeno (Tourneux et al., 2003). A nivel molecular, los efectos del
déficit hidrico involucran la expresién de genes de respuesta al estrés y sintesis de
proteinas asociadas al estrés (Bray, 1993).

1.5.1 ABA como sefalizador del estrés

El primer paso en la respuesta de las plantas a déficit hidrico, es el reconocimiento
del estimulo, el cual puede ser registrado como una reduccién en el potencial
hidrico de la planta (Bartels y Ramanjulu, 2005; Shinozaki y Yamaguchi, 1997,
Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 2007; Sreenivasulu et al., 2012; Yoshida et al.,
2014). Es ampliamente aceptado que el ABA es una molécula sefial que actla
como mediador en las cascadas de sefalizacion para evitar la deshidratacién de las
plantas sometidas a sequia y otros estreses. Las bases moleculares que explican
las respuestas de las plantas a sequia indican que el ABA desempefia un importante
papel en las respuestas a estrés inluido el déficit hidrico (Galau et al., 1986;
Zeevaart y Creelmen, 1988; Bray, 1991; Sreenivasulu et al., 2012: Yoshida et al.,
2014; Danquah et al., 2014). Existe evidencia suficiente que confirma la existencia
de rutas de sefalizacion independientes de ABA que pueden actuar de forma
coordinada con las rutas dependientes de ABA (Sreenivasulu et al., 2012: Yoshida
et al., 2014; Nakashima et al., 2104). De esta manera, las proteinas de las vias de
sefalizacién dependiente e independiente de ABA incluyen factores de
transcripcion, kinasas y fosfatasas responsables de la expresién de genes de
respuesta al estrés osmoético (Shinosaki y Yamaguchi-Shinosaki, 1997; Hong-bo et
al., 2006; Sreenivasulu et al., 2012; Yoshida et al., 2014; Danquah et al., 2014). En
estas rutas de respuesta a déficit hidrico (dependientes e independientes de ABA)
ciertos factores de transcripcion como AREB, DREB1, DREB2 y otros inducen
muchos genes que codifican proteinas involucradas en la respuesta a sequia y la
tolerancia de las plantas (Riera et al., 2005; Sreenivasulu et al.,, 2012; Yoshida et
al., 2014; Nakashima et al., 2014).

En las rutas de respuesta dependientes de ABA, las plantas incrementan la
concentracion endégena de ABA por induccidn de genes de sintesis de ABA (Mackova et
al.,, 2013; Sreenivasulu et al.,, 2012; Yoshida et al., 2014; Danquah et al.,, 2014;
Daszkowska-Golec y Szarejko, 2013). ElI ABA induce la expresiéon de muchos genes,
cuyos productos estan involucrados en las respuestas asociadas con la tolerancia a la
deshidratacion (Hanson, 1982; Bray, 1997, Sreenivasulu et al., 2012); entre estos genes
se encuentran reguladores positivos y negativos de casacadas de sefializacion mediadas
por ABA, factores de transcripcion y genes que codifican para la sintesis de enzimas
involucradas en la sintesis de compuestos que actlan como osmoprotectantes. Como
respuesta temprana bajo déficit hidrico, para evitar la pérdida de agua por transpiracion,
las plantas tolerantes incrementan los niveles de hormona acido abscisico (ABA), lo cual
conlleva a una “reprogramacioén de los patrones de expresién de genes” para regular las
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relaciones hidricas mediante ajustes de la presién osmatica a nivel celular (Daszkowska-
Golec y Szarejko, 2013), el cierre de los estomas (Mackova et al., 2013; Munné-Boscha
et al., 2009; Brodrib et al., 2011; Xu et al., 2010; Sreenivasulu et al., 2012; Yoshida et al.,
2014), area foliar reducida, incremento en el crecimiento de la rdiz y cambios en la
arquitectura del sistema radical (Daszkowska-Golec y Szarejko, 2013). Se proponen dos
rutas de biosintesis del ABA: la directa que ocurre en algunos hongos, en la que el ABA
se sintetiza a partir del farnesil pirofosfato un sesquiterpeno (C15); en la indirecta, el ABA
se produce a a partir de Carotenoides C40 oxigenados (Taiz y Zeiger, 2010; Jones et al.,
2013; Daszkowska-Golec y Szarejko, 2013). Los carotenoides, al igual que otros
isoprenoides son sintetizados desde el isopentenil pirofosfato (C5) IPP. En esta ruta
indirecta que ocurre en los cloroplastos y otros plastidios vegetales, el ABA es
sintetizado  por exicion de oxidativa de los carotenoides precursores de C40
(violaxantina y zeaxantina), seguido por la conversion de intermediarios de xantonina
hasta ABA, via ABA-aldehido (citosol) (Taiz y Zeiger, 2010; Jones et al.,, 2013;
Daszkowska-Golec y Szarejko, 2013). La evidencia cientifica soporta que en plantas de
papa (Liu et al., 2005, Liu et al., 2008; Ahmadi et al., 2010), tomate (Bray, 1998), aji
(Ismail, 2002), arabidopsis (Pantin et al., 2012) y trigo (Gallé et al., 2013; Saradadevi
et al., 2014), (Osakabe et al., 2014). También, se propone que cuando es sintetizado en
el citosol de las células de la raiz (Sreenivasulu et al., 2012: Yoshida et al., 2014), se
transporta por el apoplasto de la raiz y es conducido via xilema con la corriente
transpiratoria hacia los brotes y hojas (Mackova et al., 2010; Bray, 1998; Sreenivasulu et
al., 2012: Yoshida et al., 2014; Danquah et al., 2014). Una vez el ABA enddgeno se
incrementa desencadena una cascada de repuestas fisiologicas que conllevan a la
reduccion de la transpiracion a travées del cierre de los estomas (Bray, 2008; Sreenivasulu
et al., 2012; Yoshida et al., 2014, Danquah et al., 2014). El cierre estomatico es mediado
por la reduccion en la presion de turgencia de las células guarda por eflujo de K*
(Osakabe et al., 2014), CI', remocioén de sacarosa y la conversion de &cido malico en
malato e H* (Buchanan et al., 2000; Jones et al., 2013; Danquah et al., 2014). Dos
transportadores de la familia ADC tienen como papel el eflujo de K* (Osakabe et al.,
2014). Asi, el ABA induce el incremento de Ca*, lo cual a la vez induce activacion de dos
canales que median el liberacion de aniones desde las células guarda y despolarizaciéon
de la membrana. EI cambio en el potencial de membrana desactiva los canales
rectificadores de la entrada de K* y activan los de eflujo de K*. En adicion, el ABA
también causa incremento en el pH del citosol de las células guarda, lo cual induce
incremento en la actividad de los canals de eflujo de K* El mantenimiento del eflujo de
K" y aniones desde las células guarda contribuye a la perdida de turgencia de las
células guarda, lo cual genera el cierre estomatico (Bray, 1998; Sreenivasulu et al.,
2012; Buchanan et al., 2000; Jones et al., 2013, Danquah et al., 2014).

De forma complementaria, los genes cuya expresion es regulada por ABA bajo la
condicién de déficit hidrico, actian en la acumulacion de solutos compatibles, sintesis
de proteinas LEA y otras proteinas inducidas bajos estrés que cumplen funciones
importantes en el funcionamiento celular y de regulaciéon de genes involucrados en la
sintesis de factores de trascripcion importantes en la respuesta al estrés hidrico (Bray,
1997; Shinozaki y Yamaguchi, 1997; Chen y Murata, 2002; Alian et al., 2000; Skriver y
Mundy, 1990; Hong-Bo et al., 2007; Sreenivasulu et al., 2012; Yoshida et al., 2014).

1.5.2 Ajuste osmotico
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El ajuste osmotico es el mecanismo que permite a las plantas tolerar periodos cortos o
prolongados de sequia (Cvikrova et al., 2013, Alizadeh et al., 2011). Cuando el
contenido de agua en las zonas el continuo SPA cambia durante la hidratacién o la
deshidratacién, o cuando el contenido de solutos se incrementa o disminuye en el
medio exterior ocurren cambios en la concentracidon de solutos en el citosol bajo el
control regulatorio de la célula. El ajuste osmético que involucra la sintesis de novo de
solutos compatibles al interior de la célula es definido como ajuste osmdético activo
(Boussadia et al., 2013); mientras el mecanismo que involucra incremento en la
concentracion de solutos por pérdida de agua y reduccion en el volumen celular y
conlleva a reduccién en el potencial osmotico es definido como una respuesta pasiva
de ajuste osmatico (Cvikrova et al., 2013, Alizadeh et al., 2011, Boussadia et al., 2013)
y la respuesta completa es denominada osmorregulacién (Sanchez-Rodriguez et al.,
2010). El ajuste osmdético es un proceso que permite mantener el contenido de agua
en la célula, mediante una reduccién en el potencial osmoético, como consecuencia de
la acumulacion de diferentes solutos organicos en el citoplasma y en la vacuola bajo
condiciones de estrés por salinidad 6 por déficit hidrico en el suelo (Hmida-Sayari et al.,
2005; Sanchez-Rodriguez et al., 2010). Los solutos compatibles (osmolitos o
citosolutos) son metabolitos hidrofilicos, entre los que se destacan azlcares (sacarosa
y fructosa), aminoacidos (prolina y betaina), glicerol, manitol y otros metabolitos de bajo
peso molecular (Hmida-Sayari et al., 2005; Cvikrova et al., 2013, Alizadeh et al., 2011),
en condiciones de estrés osmotico, estos se acumulan en el citoplasma y en la vacuola
y no afectan el metabolismo de las células. Estos tienen un papel importante en la
disminucion del potencial osmaético a nivel del citosol y estan involucrados en la
estabilidad de proteinas y estructuras celulares (Sanchez-Rodriguez et al.,, 2010;
Hmida-Sayari et al., 2005). La alta concentracion de solutos compatibles en el citosol
reduce el potencial osmético y favorece el transporte pasivo de agua al interior de las
células y por consiguiente pemite mantener la presion de turgencia en las plantas
sometidas a sequia, y con ello mayor capacidad de tolerancia a bajo potencial hidrico
del suelo (Hmida-Sayari et al., 2005; Cvikrova et al., 2013, Alizadeh et al., 2011). El
ajuste osmético por acumulacién de prolina y azlUcares reductores es un mecanismo
de tolerancia reportado en plantas en plantas de papa (Knipp y Honermeier, 2006,
Farhard et al., 2011; Yang et al., 2013), tomate (Claussen, 2005; Sanchez-Rodriguez et
al., 2010) y soya (Da silva et al., 208) sometidas a déficit hidrico (Cvikrova et al,. 2013,
Alizadeh et al., 2011), que permite a las plantas mantener el contenido de agua a nivel
celular para mitigar la reduccion en el W, foliar. De forma complementaria, la mayor
tolerancia al déficit hidrico puede atribuirse a la capacidad de las plantas para mantener
mas rapido y eficientemente la presion de turgencia mediante ajuste osmotico por
acumulacién temprana de solutos compatibles, lo cual favorece la mitigacién rapida de
la pérdida de agua. La reduccién del potencial hidrico de las plantas mediante
diferentes componentes del mecanismo de ajuste osmotico como estrategia para evitar
la pérdida de agua ha sido reportado en plantas de tabaco (Cvikrova et al., 2013),
manzana (Alizadeh et al., 2011) y jatropa (Madeiros et al., 2012) sometidas a déficit
hidrico.

En general, en plantas se reconocen varios efectos de los solutos compatibles, estos
azucares se unen con las cabezas polares de los fosfolipidos para reducir la fusién de
la membrana (Hmida-Sayari et al., 2005). Lo osmolitos intervienen reemplazando las
moléculas de agua que rodean los acidos nucleicos, las proteinas y los compuestos
de membrana y de esta forma aminoran el impacto negativo que ciertos iones
acumulados en el citosol pueden causar al desestabilizar dichas estructuras (Madhava
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et al., 2006). En adicién, participan en la proteccién de las membranas, estructuras
blanco de las especies reactivas de oxigeno generadas por el estrés por sequia
(Blokhina et al., 2003, Yordanov et al., 2003, Masoumi et al., 2010). Bajo déficit hidrico,
las plantas acumulan la prolina y otros aminoacidos; los cuales pueden actuar como
osmolitos regulando el transporte de iones, también tienen importancia en la sintesis y
la actividad de ciertas enzimas (Blokhina et al., 2003, Yordanov et al., 2003, Masoumi
et al., 2010).

1.5.3 Antioxidantes

La produccion de ROS en los compartimentos celulares se mantiene bajo un control
estricto porla accion de un sistema de antioxidantes que controlan la concentracion
intracelular de estos; asi, durante condiciones Optimas de disponibilidad de agua en el
suelo, el balance entre la formacién y el consumo de ROS es controlado por proteinas
antioxidantes (Shirivali et al., 2003; Cruz de Carvalho, 2008).

El sistema antioxidante es eficiente y también actia bajo condiciones de déficit hidrico,
como estrategia para enfrentar el estrés oxidativo. Las enzimas antioxidantes presentes
en los compartimentos celulares son la super oxido dismutasa (SOD), la catalasa
(CAT), la ascorbato peroxidasa (APX), la peroxidasa y la glutation reductasa, cuya
funcién es actuar limpiando los radicales libres.

La enzima SOD cataliza la reaccién en la que el radical O, es degradado, a partir de la
transformacién de este en peroxido de Hidrogeno H,O,, el cual posteriormente es
destruido a su vez por las enzimas catalasa o glutation peroxidasa (Shirivaliet al, 2003;
Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 1997; Khanna-Chopra y Selote, 2007; Cruz de
Carvalho, 2008). La catalasa (CAT), es una enzima muy eficiente, que no puede ser
saturada por H,0O, a ninguna concentracion: la CAT cataliza la conversion en H,O y O,,
para proteger a las células del H,O,. Por lo tanto, el H,O, es catabolizado
enzimaticamente en plantas por la catalasa y otras peroxidasas. La CAT convierte el
H.,O, en oxigeno molecular (Shirivali et al., 2003; Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki,
1997; Khanna-Chopra y Selote, 2007; Cruz de Carvalho, 2008). La ascorbato
peroxidasa (APX), elimina el H,O, del citosol y los cloroplastos de plantas superiores
(Shirivali et al., 2003; Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 1997; Khanna-Chopra y
Selote, 2007; Cruz de Carvalho, 2008). Las enzimas peroxidasas, se encargan de
eliminar el H,O, (Yoshida et al., 2003; Cosio y Dunand, 2009). La enzima glutation
peroxidasa (GPX), es un eficiente limpiador de H,O, y otros hidroperdxidos organicos,
utilizando glutatiéon reducido (GSH) que es transformado en glutation oxidado (GSSG) y
asi participa en la proteccién de las células vegetales del dafio oxidativo (Shirivali et al.,
2003; Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 1997; Khanna-Chopra y Selote, 2007; Cruz de
Carvalho, 2008).

1.5.4 Proteinas con diferentes funciones

Las respuestas que muestran las plantas bajo condiciones de déficit hidrico son
reguladas a través de la expresion de un importante nimero de genes con diferentes
funciones (Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 1997; Khanna-Chopra y Selote, 2007).
Debido a que durante la condicion de déficit hidrico las células pierden agua, los
procesos regulatorios desencadenados tienen como finalidad ajustar el metabolismo
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celular y proteger la estructura celular del estrés; y de esta manera, conferir a la
planta la capacidad de tolerarancia (Bray, 1993). En general, las respuestas
mostradas por las plantas bajo la condicion de estrés hidrico se relacionan con la
puesta en marcha de eventos que comprenden desde la percepcién del estimulo del
estrés, el procesamiento de la sefial de estrés percibida previamente, que implica la
amplificacién de esta y la combinacion de la ruta 6 rutas de transmision de la
informacién y por consiguiente, la regulacion de la expresion génica (Bray, 1997;
Hong-Bo et al., 2006; Hong-Bo et al., 2007).

Las proteinas LEA (“Late Embriogenesis Abundant Proteins”) son un grupo de
proteinas cuya sintesis se induce en las plantas bajo estrés osmotico, para proteger
las estructuras celulares de los efectos deletéreos de la pérdida de agua (Bray, 1993;
Baker et al.,, 1988). Algunas de las proteinas LEA se acumulan en los tejidos
vegetales en respuesta a estrés osmoético, generado por deshidratacién, salinidad, frio
y congelamiento (Bray, 1993; Moreno-Fonseca y Covarrubias, 2001; Hong-Bo et al.,
2006; Wang et al.,, 2006). Al menos, se conocen seis grupos de genes LEA, de
acuerdo a la secuencia de aminocidos. Entre las funciones de las proteinas LEA se
incluyen el secuestro de iones, la proteccion de otras proteinas y membranas y la
renaturalizacion de proteinas (Bray, 1993; Baker et al., 1988; Hong-Bo et al., 2006;
Rorat et al., 2004; Rensink et al., 2005).

Otras proteinas que se sintetizan bajo déficit hidrico, son los factores de transcripcion
gue estan involucrados en la activacion o inhibiciébn de la expresién de genes,
incluidos aquellos relacionados con la respuesta adaptativa de la planta a la condicion
de estrés (Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 1997; Shinozaki et al., 2003). Las
proteinas quinasas también forman parte de la cascada de sefializacion inducida por
el estrés y estan involucradas en la respuesta inicial de las plantas (Boudsocq y
Lauriére, 2005). En plantas de Arabidopsis, los resultados de investigacion sugieren
la existencia de una cascada de MAPK en respuesta a estrés hidrico y salino, que
involucra proteinas AtMPK4 y AtMKK1 (Boudsocq y Laurier, 2005). Igualmente,
las proteinas fosfatasas, estan involucradas en la regulacion de proteinas quinasas y
acuaporinas importantes bajo la condicion de estrés hidrico y las cuales son activadas
por fosforilacién.

1.6 Lapapa Solanum tuberosum L.

1.6.1 Origen, distribucion e importancia economica

Las revisiones historicas reportan a los tubérculos de papa como la base alimentaria de
las comunidades andinas precolombinas. La principal denominacién “tubérculos” fue
dada por los indigenas Aymaras y Quetchuas. La mayor variabilidad genética se reporta
para PerQ y Bolivia, alrededor del lago Titicaca, de donde se extendi6 a Chile, Ecuador y
Colombia, paises en los que fue cultivada por las comunidades chibchas (Brown, 1993;
Spooner et al., 2005). En el continente europeo, el primer registro es para el afio de
1573, en Sevilla (Espafia); este indica, que los tubérculos se utlizaban en la
alimentacion. El cultivo de papa fue introducido de Espafia a otros paises del continente
europeo, a ltalia en el afio 1596, a Inglaterra y Alemania en el afio 1601 (Brown, 1993;
Estrada, 2000; Rodriguez, 2010).
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La produccion de tubérculos de papa, ocupa un lugar importante en el sistema de
alimentacion mundial. Segun estadisticas de la FAO (2012), la produccién mundial de
papa para el afio 2012 fue de 364.8 millones de toneladas. Acorde con las estadisticas
del Ministerio de Agricultura y Desarrollo Rural para el afio 2009, en Colombia el area
cultivada de papa fue de 123.659 ha afio™, con una produccion de 2.272.772 toneladas.

Por muchos afios la papa se ha consolidado como el alimento esencial de muchas
civilizaciones de los continentes americano y Europeo, el cultivo de papa se extendi6 al
mundo entero, y constantemente es objeto de mdltiples investigaciones, debido a su gran
importancia econdémica y alimenticia y a sus caracteristicas nutricionales (Estrada, 2000;
Brown, 1993). En la composicion nutricional de la papa se destaca la presencia de
Carbohidratos, proteinas, vitaminas (Riboflavina, niacina, vitamina A y C, Tiamina, acido
félico, 4cido pantotéico, y minerales (Hierro, calcio, fosforo, magnesio, zinc).

Los usos que se le dan a la papa a nivel mundial incluyen alimentacibn humana,
alimentacion animal y como semilla, siendo el mas importante el primero. En la
alimentaciéon humana, la papa se consume fresca 6 procesada, constituyéndose, la papa
fresca el renglén mas importante de la economia, como importante fuente de almidény
carbohidratos. La tendencia actual de la poblacibn mundial a consumir alimentos
procesados de facil y rapido aprovechamiento, determina que el mercado de papa
procesada se oriente hacia los productos fritos (en hojuelas y en bastones), congelados y
deshidratados en harina (FAO, 2012). S. tuberosum L. es altamente exigente en términos
de requerimiento hidrico.

1.6.2 Caracteristicas de la planta de papa Solanum tuberosum L.

Las plantas de la especie Solanum tuberosum L., pertenecen a la familia de las
solanaceas (Spooner et al., 2005). Son dicotiled6neas herbaceas, con un sistema radical
fibroso, originado a partir de los primordios radicales de los brotes que emergen del
tubérculo madre (Lujan, 1991; Allen, 1978; Lujan, 1994; Tekalign y Hammes, 2005). Los
tallos aéreos de la planta, se originan directamente del tubérculo madre y los secundarios
0 ramificaciones que crecen de las yemas axilares de los nudos de los tallos principales.
Los estolones, son tallos que se originan de las yemas axilares de los nudos de tallos
principales subterrdneos, que posteriormente desarrollaran los tubérculos, 6 tallos de
almacenamiento (Lujan, 1991; Allen, 1978; Lujan, 1994; Tekalign y Hammes, 2005;
Rodriguez, 2010). Las hojas son compuestas, alternas e insertas a los nudos del tallo en
forma espiral; el raquis es la parte central de la lamina sobre el cual se desarrollan los
foliolos y pseudoestipulas cuyas funciones involucran la absorcion de radiacién
fotosintéticamente activa (RFA) y la incorporacion de CO, para el proceso de fotosintesis
foliar (Allen, 1978; Lujan, 1994; Tekalign y Hammes, 2005). Las flores son bisexuales
con céliz, corola, androceo y gineceo; que en conjunto forman una inflorescencia
cimosa. Los frutos, son bayas con numerosas semillas de importancia para la
reproduccion sexual de la especie (Lujan, 1991; Allen, 1978; Lujan, 1994; Rodriguez,
2010).
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1.6.3 Estados fenoldgicos de desarrollo de Solanum tuberosum L.

Las plantas de papa se establecen, sembrando tubérculos semilla, a partir de los cuales
crecen uno 6 multiples brotes, dependiendo de la dominancia apical (Allen, 1978; Mejer,
2001). En el estadio de brotacion, los carbohidratos almacenados en los tubérculos son
la principal fuente para el crecimiento de tallos aéreos. Paralelamente al crecimiento de
los brotes, en el desarrollo de partes vegetativas, ocurre la formacion de hojas
inicialmente desde primordios foliares hasta desarrollo de hojas completas (Allen, 1978;
Mejer, 2001; Sonnewald, 2001; Rodriguez, 2006). El crecimiento foliar continua durante
el ciclo biolégico hasta que las plantas alcanzan la madurez fisiolégica (Allen, 1978;
Meier, 2001; Sonnewald, 2001; Vreugdenhil et al., 2007). Con el establecimiento de las
plantas ocurren discretos procesos fisioldgicos de sintesis, translocacion y acumulacion
de materia seca en los 6rganos de la planta. Durante el desarrollo de partes vegetativas
cosechables, los estolones inician la acumulacién de almidén en un localizado
abultamiento ubicado entre el octavo y el doceavo entrenudo desde el apice del estoldn)
(Allen, 1978; Meier, 2001). Los entrenudos sucesivos de la punta del estolén crecen
longitudinal y radialmente por division y expansién celular hasta alcanzar el crecimiento
completo de los tubérculos. Los puntos de crecimiento (ojos) de los tubérculos estan
arreglados en filotaxis espiral y de estos se originan las yemas axilares, que diferencian
los primordios foliares que crecen de hasta formar las hojas compuestas (Menzel, 1985;
Lujan, 1991; Lujan, 1994; Sonnewald, 2001; Meier, 2001; Rodriguez, 2010). En el llenado
de los tubérculos, la distribucibn de foto-asimilados desde las hojas fotosintéticas
asegura la formacién de los tubérculos. Cuando el llenado de tubérculos ha finalizado, se
presentan discretos cambios a nivel bioquimico y anatémico, incluyendo el desarrollo de
la cascara o peridermis (Menzel, 1985; Lujan, 1994; Meier, 2001; Sonnewald, 2001).
Durante el almacenamiento, después de la cosecha, los tubérculos inician el periodo de
dormancia; solamente unas semanas después, se reanuda el crecimiento de brotes
cuando la dormancia ha finalizado. El porcentaje y modelo de crecimiento de yemas
estan determinados por la duracion y la temperatura de almacenamiento (Menzel, 1985).
Al final del ciclo, ocurre la floracion de las plantas y la reproduccion sexual, que conducen
a la formacion de semillas viables. Cuando el cultivo de papa alcanza la madurez
fisiol6gica ingresa en senescencia, en este estadio, los 6rganos de la planta, adquieren
una apariencia seca y blanquecina, que indica la perdida de clorofila, del RNA y las
proteinas (Allen, 1978; Meier, 2001; Allen & Scott, 1980; Rodriguez, 2010).

1.6.3.1 Latemperaturay los grados dia crecimiento (GDC) para las
plantas de papa

El efecto de la temperatura sobre el crecimiento y desarrollo de las plantas de papa ha
sido documentado por varios autores (Hancock et al.,, 2014; Hancock et al., 2014;
Mazurczyk et al., 2003; Timlin et al., 2006; Struik, 1989), Arabidopsis (Springate y Kover,
2014). De esta manera, las variaciones en la temperatura pueden impactar
negativamente la productividad de los cultivos de papa. Segun Rivero et al., (2013) y
Struik (1989) las plantas de papa requieren un rango de temperatura optima (25°C) para
los procesos de crecimiento y desarrollo. Struik (1989) afirma que la temperatura puede
afectar la duracion de diferentes etapas fenoldgicas en las plantas de papa; de esta
manera la brotacién y formacion de las hojas ocurre a una tasa Optima a temperatura de
20°C, mientras a temperaturas de 30°C se incrementa la produccion de plantas mas
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altas y ramificadas en las que la duracion del follaje verde puede reducirse por
senescencia foliar temprana. Se afirma también que S. tuberosum spp. tuberosum es
una especie que requiere dia corto para induccién de la tuberizacion y la floracion
(Almekinders y Struik et al., 1996). La maxima tasa de crecimiento en cultivos de papa
ha sido reportada en el rango de temperatura entre los 14 y los 28°C (Struik et al.,
1989; Mazurczyk et al., 2003); aunque, a temperatura de 28°C la duracion del periodo de
emergencia a florescencia se acorta y la longitud del periodo de tuberizacién es mayor
(Timlin et al., 2006; Struik et al., 1989). Igualmente, se ha documentado que Ila
temperatura Optima para que ocurra la fotosintesis foliar es de 24°(Struik et al., 1989;
Timlin et al., 2006); mientras el incremento moderado en la temperatura en plantas de
papa, reduce la fotosintesis (Prange et al., 1990; Struik et al., 1989; Dwelle et al., 1981),
acorde con la reduccién en los niveles de pigmentos fotosintéticos como clorofila a,
clorofila b y carotenoides (Hancock et al., 2014) y dafio del fotosistema Il (Prange et al.,
1990). De forma complementaria, se ha reportado incremento en la respiracion de
mantenimiento en plantas de papa por efecto del incremento en la temperatura (Prange
et al., 1990; Timlin et al., 2006). Asi mismo, la acumulacion de materia seca en hojas se
incrementa con la subsecuente reduccion en la particion del carbono hacia los
tubérculos, lo que reduce el peso fresco de los tubérculos (Hancock et al., 2014; Struik,
1989). La duracién del periodo de crecimiento vegetativo es determinante de la
produccion de material seca en los tubérculos (Mazurczyk et al., 2003).

La influencia que ejerce la temperatura sobre procesos inherentes al crecimiento y
desarrollo de las plantas de papa, puede ser analizada por la acumulacién de calor 6
grados dia requeridos para que la planta de papa alcance una etapa fenoldgica
especifica (Struik, 1989; Mazurczyk et al., 2003, Bonhomme, 2000). Es decir, que para
registrar cuanto tiempo tarda una especie vegetal para pasar de un estado de desarrollo
a otro, se utilizan los grados dia que la planta requiere acumular, para alcanzar un estado
fenoldgico (Villaseca et al., 1986). Aungque varios autores han estudiado la respuesta de
las plantas de papa frente a variaciones de temperatura, no se conocen trabajos en los
gue se definan los grados dia requeridos para que plantas de papa de variedades
colombianas alcancen los diferentes estados fenolégicos; informacién fundamental para
predecir la ocurrencia de estados de desarrollo especificos que permitan tomar
decisiones e implementar estrategias de manejo en los cultivos. Se denomina
temperatura base a la temperatura minima necesaria para que un proceso especifico
ocurra; mientras la temperatura 6ptima es aquella a la cual, un proceso alcanza la tasa
méaxima (Bonhomme, 2000).
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2.1 Resumen

El déficit hidrico es un estrés que reduce significativamente el rendimiento de los cultivos
de papa. La hipétesis planteada fue que con base en el comportamiento de las
variedades en las zonas de produccién, las tres variedades de Solanum tuberosum L.
presentarian respuesta diferencial a un periodo de déficit hidrico por suspension del
riego. El objetivo fue analizar los efectos y respuesta de plantas de papa de tres
variedades Andinas de S tuberosum L.: Diacol Capiro, Pastusa Suprema y Esmeralda a
estrés hidrico e identificar los rasgos de tolerancia al estrés. Los tratamientos se
dispusieron en el arreglo de parcelas divididas bajo el disefio de blogques completos al azar
con tres repeticiones; en la parcela principal se ubicaron las variedades y en la subparcela el
estado hidrico (déficit hidrico o irrigado). Las plantas irrigadas mantuvieron el W, foliar
en valores cercanos a 0 MPa y un potencial matricial del suelo en valores cercanos a 0
KPa durante todo el ciclo de vida. El tratamiento de déficit hidrico se impuso por
suspensién de riego a los 74 dias después de siembra (dds) durante el estado de
induccion de tuberizacion. El estrés hidrico se aplic6 en un periodo corto de tiempo, 4
a 6 dias, hasta alcanzar en el suelo valores cercanos a -45 Kilopascales, que son
considerados como causantes de estrés hidrico en papa. El déficit hidrico también se
determiné midiento el potencial hidrico foliar (W) hasta valores mas negativos a -1.6
MPa, como el punto de marchitez permanente para plantas de papa, después de lo cual
las plantas fueron rehidratadas. Las tres variedades sin riego disminuyeron el Wh foliar
a partir del primer dia hasta un valor cercano de -2.0 MPa en periodo de tiempo diferente:
4 dias para D. Capiro, 5 dias para P. Supremay 6 dias para Esmeralda. La fotosintesis
neta (A), la conductancia estomatica (gs) y la transpiracién (E) en las plantas bajo déficit
hidrico disminuyeron a partir del primer dia de suspension de riego, siendo la mas baja
reduccion en A para Esmeralda. La eficiencia en el uso del agua intrinseca (WUEI) fue
mayor en Esmeralda y menor en D. Capiro. La eficiencia fotoquimica PSIl (Fv/Fm)
presentd valores superiores a 0.8 para todas las variedades, lo que sugiere la ausencia
de limitaciones no estomaticas relacionadas con dafio al aparato fotosintético. No se
presentaron diferencias entre plantas irrigadas y las de déficit en cuanto a la cobertura de
la raiz 6 masa seca de la raiz. No se presentaron diferencias en el rendimiento potencial
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etre variedades. Las tres variedades de papa pueden tolerar potenciales hidricos foliares
gue han sido asociados con marchitez permanente en otras variedades sin presentar
respuestas asociadas con este nivel de estrés, como el dafio al aparato fotosintético.
Aunque, las variedades fueron sometidas a potenciales hidricos foliares mas negativos al
punto de marchitez permanente en un periodo corto de tiempo, estas tuvieron la
capacidad para generar respuestas que les permitieron tolerar el estrés.

Palabras clave: sequia, clorofila, carotenoides, transpiracion, rendimiento

Abstract

Water stress is a stress which significantly reduces the yield of potato crops. The
hypothesis was that based on the performance of the varieties in the production areas,
the three varieties of Solanum tuberosum L. showed differential response to a period of
water deficit by irrigation suspension. The objective was to analyze the effects and
response of potato plants of three Andean potato varieties of Solanum tuberosum L.:
Diacol Capiro, Pastusa Suprema and Emeralda water stressed and identify stress
tolerance trait. The treatments were arranged in split arrangement under the design of
randomized complete block with three replicates plots; varieties in the main plot and
subplot water status (water deficit or irrigated). Irrigated plants maintained Wh foliar at
values close to 0 MPa and soil matric potential near 0 kPa throughout the life cycle. The
drought treatment was imposed by suspending irrigation at 74 days after sowing (DAS)
for the state tuber induction. Water stress was applied in a short time, 4 to 6 days until on
the floor near -45 Kilopascals values, which they are considered as causing water stress
in potato. The stress level was also determined measuring the leaf water potential (Wh) to
most negative value to -1.6 MPa, as the wilting point for potato plants. The drought
treatment was performed until a Wh close to -2.0 MPa, after which the plants were
rehydrated. The three varieties without irrigation leaf Wh decreased from the first day to a
value close to -2.0 MPa in different time period: 4 days for D. Capiro, five days for P.
Supreme and six days for Esmeralda. The values of net photosynthesis (A), stomatal
conductance (gs) and transpiration (E) in the plants without water decreased starting on
the first day without irrigation, but the smallest decrease in A was seen in the variety
Esmeralda. The intrinsic water use efficiency (WUEIi) was higher in Esmeralda and lower
in D. Capiro. The PSII photochemical efficiency (F./F.,) presented values above 0.8 for all
of the varieties, suggesting the absence of non-stomatal limitations related damage to the
photosynthetic apparatus. There were no differences between irrigated plants and plants
subjected to water deficit in terms of the above-ground or root dry mass. No differences in
yield potential varieties were presented etre. The three varieties of potato can tolerate leaf
water potentials that have been associated with severe water stress in other varieties
without submitting responses associated with this level of stress, such as damage to the
photosynthetic apparatus. Although, the varieties were subjected to more negative the
wilting point leaf water potential in a short period of time, these had the capacity to
generate responses which allowed them to tolerate stress.

Keywords: drought, chlorophyll, carotenoids, transpiration, yield
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2.2 Introduccidn

El cambio climéatico ha generado un incremento de temperatura que ha causado
modificaciones en el régimen hidroldégico y en los patrones de precipitacién a nivel
mundial (Arnell, 2004; Hitz y Smith, 2004). Estas variaciones climaticas han causado,
en muchas regiones, una disminucién en la disponibilidad de agua para la agricultura
ocasionando eventos frecuentes de déficit hidrico en las plantas cultivadas (Oky y
Kanae, 2006, Mal et al., 2006). Esta situacion ha llevado a que el déficit hidrico se
convierta en uno de los principales estreses abioticos limitantes de la produccion
agricola (Zoebl, 2006).

El estrés por déficit hidrico reduce el crecimiento de las plantas como resultado de la
reduccion de la fotosintesis, causada principalmente por una limitacion estomatica
(Shao et al., 2008; Parent et al.,, 2014; Pantin et al., 2013). La disminucion del
potencial hidrico en la planta generada por el déficit hidrico aumenta los niveles de la
hormona acido abscisico (ABA) la cual induce el cierre estoméatico como una
respuesta temprana de defensa al estrés (Mackova et al., 2013; Munné-Boscha et al.,
2009; Brodrib et al.,, 2011; Xu et al., 2010). La disminucién de la conductancia
estomatica reduce la pérdida de agua por transpiracion permitiéndole a la planta
mantener un estado hidrico compatible con el metabolismo celular (Liu et al., 2005;
Lahlou et al., 2003; Ahmadi et al., 2010; Gallé et al., 2013; Sreenivasulu et al., 2012).
Sin embargo, la baja conductancia estoméatica también disminuye la toma de
CO,, reduciendo la produccién de fotoasimilados y por ende el crecimiento de la
planta (Kim et al., 2005; Kulkarni y Phalke, 2009; Tourneux y Peltier, 1995; Tourneux
et al.,, 2003). La disminucion en la tasa de fotosintesis en condiciones de déficit
hidrico ha sido reportada en plantas como tomate (Bray 1998), frijol (Zlatev y
Yordanov, 2004), maiz (Homayoun et al., 2011), melén (Sanda et al., 2011), cafia de
azlucar (Graca et al.,, 2010), sorgo (Zegada-Lizarazo y Monti 2013), papa (lernay
Mauromicale, 2006) y trigo (Bayramov et al., 2010). Igualmente, el cierre estomético
produce un incremento en la temperatura de la hoja por la reduccién en la
transpiracion (Miyashita et al., 2005; Liu et al., 2011; Palla et al., 1967; Luy Zhang
1999) como se ha observado en plantas de trigo (Luy Zhang 1999), frijol (Miyashita
et al., 2005) y maiz (Liu et al., 2011).

Cuando el estrés hidrico es severo ademas de la limitacion estomatica de la
fotosintesis, también se han reportado limitaciones de tipo no estomatico relacionadas
con dafo al aparato fotosintético (Coleman, 2008, Sanda et al., 2011, Noctor et al.,
2014). Estas limitaciones disminuyen la eficiencia en la transferencia de electrones,
causando una disminucion en la produccion de NADPH y ATP, compuestos
requeridos en el ciclo de Calvin (Garg et al., 2002, Kim et al., 2005, Li et al., 2006,
Munné-Boscha et al., 2009). Estas limitaciones causan un desbalance entre las dos
fases de la fotosintesis, lo que genera una sobre-reduccién de la cadena
transportadora de electrones y un incremento en la produccion de Especies Reactivas
de Oxigeno (ROS) (Noctor et al., 2014).

Las ROS pueden alterar el funcionamiento normal de las plantas debido al dafio que
causan en lipidos, proteinas, acidos nucleicos, pigmentos fotosinteticos y enzimas
(Cruz de Carvalho., 2008; Mittler, 2002; Kar, 2011; Noctor et al., 2014). Uno de los
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principales dafios causados por las ROS, durante el estrés hidrico, es la peroxidacién
de lipidos que disminuye la estabilidad de las membranas celulares y altera su
permeabilidad modificando el metabolismo celular (Yordanov, 2003). De esta
manera, las ROS pueden afectar la fotosintesis debido al dafio en las membranas del
tilacoide que altera la estabilidad del aparato fotosintético (Sanda et al., 201, Noctor
et al.,, 2014). Igualmente las ROS degradan pigmentos fotosintéticos como las
clorofilas, durante el estrés hidrico reduciendo significativamente su contenido
(Herbinger et al., 2002, Kirdmanee, 2008, Zaefizadeh et al., 2010). La disminucion en
la concentracion de clorofilas en estrés hidrico ha sido reportada en plantas de
algodon (Deeba et al.,, 2012), Jatropa (Silva et al., 2012), girasol (Ghobadi et al.,
2013) y olivo (Pierantozzi et al., 2013), esta disminucién puede ser causada tanto por
las ROS como por el aumento de la actividad de la enzima clorofilasa (Eckardt, 2009).
La disminucién en la concentracion de clorofilas también se ha asociado a la
disminucion en la fotosintesis (Deeba et al., 2012, Mafakheri et al., 2011, Ghobadi et
al., 2013).

Con el fin de superar el estrés oxidativo, la planta ha desarrollado mecanismos de
defensa antioxidante de caracter enzimatico y no enzimatico para detoxificar las ROS
(Havaux y Niyogi, 1999, Cruz de Carvalho, 2008, Noctor et al., 2014, Elsheery y Cao,
2008, Cazzonelli, 2011). Dentro de los antioxidantes no enziméaticos, los carotenoides
son particularmente importantes ya que disminuyen las ROS (Cazzonelli, 2011,
Mortensen y Skibsted, 1997) y también la sobre-reduccibn de la cadena
transportadora de electrones, a través de la disipacién térmica (Cazzonelli, 2011,
Jones, 2013; Havaux y Niyogi, 1999).

La disminucién de la fotosintesis por el estrés hidrico, reduce el crecimiento afectando
parametros como el area foliar, la masa seca total y la distribucion de fotoasimilados
(Germ et al., 2007; Medeiros et al., 2012). Este efecto negativo en el crecimiento ha
sido reportado para plantas como papa (Germ et al., 2007, lernay Mauromicale, 2006,
Lahlou et al., 2003), jatropa (Diaz-Lopez, 2012) y sorgo (Zegada-Lizaraso y Monti,
2013). Sin embargo, se han observado diferencias en el efecto que causa el estrés
hidrico tanto entre especies como entre cultivares de una misma especie (Homayoun et
al.,, 2011, Sanchez-Rodriguez, 2010, Graca et al., 2010). Varios estudios han permitido
identificar genotipos con diferentes grados de tolerancia al estrés hidrico en plantas como
papa (Jefferies, 1993, Lahlou, 2003, Liu et al., 2005, Bonilla, 2009), tomate (Sanchez-
Rodriguez, 2010), maiz (Homayoun et al., 2011) y cafia de azucar (Graca et al., 2010).
Estos genotipos presentan mecanismos de tolerancia relacionados con cambios
morfoldgicos, fisiolégicos, bioguimicos (Sanchez-Rodriguez et al.,, 2010) y moleculares
para reducir la pérdida de agua o para proteger las moléculas y estructuras celulares del
dafio causado por el estrés (Munné-Boscha et al., 2009; Kulkarni y Phalke, 2009; Yuan et
al., 2003; Liu et al., 2006; Haverkort et al., 1990; Jefferies y Macerron, 1987). Ilgualmente,
bajo restriccion hidrica, la tolerancia, en algunos genotipos, se ha asociado con la
capacidad rapida de recuperaciéon después de rehidratacion (Zegada-Lizarazu y Monti,
2013, Sanda et al., 2012, Hu et al., 2010).

Solanum tuberosum L. es una especie originaria de la region andina de América del Sur,
ampliamente cultivada en el mundo y con una gran importancia en la seguridad
alimentaria (Kiuper et al.,, 2001). Se ha reportado que el estrés hidrico disminuye
considerablemente su rendimiento convirtiéendose en una limitante para la produccion de
este cultivo (Tourneux et al., 2003, lerna y Mauromicale, 2006, Bonilla, 2009, Lahlou et



Cambios en el contenido relativo de agua, pardmetros de la fotosintesis, 33
temperatura foliar y crecimiento en tres variedad de papa (Solanum
tuberosum L.) inducidos por déficit hidrico y re-hidratacion

al.,, 2003). En Colombia y en otros paises de América del Sur, S. tuberosum L. es
cultivada en zonas altas de topografia montafiosa, con poca o ninguna disponibilidad de
riego lo que hace que este cultivo sea sometido frecuentemente a condiciones de déficit
hidrico. Algunos estudios han reportado que el déficit hidrico en S. tuberosum L. induce
reduccion en el potencial hidrico foliar y de la raiz, la conductancia estomatica, la
fotosintesis, el crecimiento y el rendimiento (Ancasi et al., 2012, Bonilla, 2009,
Ekanayakel1994). Sin embargo, actualmente no hay estudios sobre el efecto del déficit
hidrico en las variedades de interés comercial para Colombia que sirvan como base para
implementar estrategias con el fin de reducir las pérdidas econdmicas causadas por este
estrés. En este estudio, con el propdésito de generar informaciéon acerca de los efectos del
estrés hidrico y los mecanismos de tolerancia de las variedades colombianas de papa, se
caracterizd la respuesta fisiologica de tres variedades de papa S. tuberosum L.
sometidas a déficit hidrico y recuperacion a partir de parametros relacionados con estado
hidrico, la fotosintesis y parametros de crecimiento y rendimiento.

2.3 Materiales y métodos

Material vegetal y condiciones experimentales

El estudio se realizé en el afio 2013, en invernadero de la Facultad de Agronomia de
la Universidad Nacional de Colombia a 2.600 msnm. Tubérculos semilla de 50 (x10)
g de las variedades de papa (S. tuberosum L.) Diacol Capiro (C), Pastusa Suprema
(S) y Esmeralda (E) de fueron sembradas en bolsas plasticas negras con 5 kg de
suelo franco limoso con pH 6.3 (anexo 1). Las unidades experimentales consistieron de
12 plantas dispuestas en area de 4.80 m? con distancia entre plantas de 0.80 m y entre
plantas de 0.40 m. Desde el momento de la siembra, las plantas fueron regadas con 800
mL de agua cada tercer dia manteniendo el potencial matrico del suelo (W) a valores
cercans a 0.0 MPa para garantizar la emergencia y crecimiento de las plantas hasta la
aplicacion de tratamientos de estado hidrico déficit hidrico o bien irrigado.

El manejo agrondémico se realizé de acuerdo a las recomendaciones comerciales
(Nustez 2013, com. pers.); de la siguiente manera, cada planta fue fertilizada con 15 g
de Abocol® 10-30-10 (N-P-K), aplicado a la siembra y 15 g en el aporque, 59 de
Agrimins®, Omex bio 8® (1cm®L™) aplicados a los 60 dds. Durante el experimento, se
registraron diariamente las temperaturas minimas y maximas y la humerdad relativa
con estacion climética (uUMetos®, referencia MCR200, Austria) instalada a 0.50 m del
suelo 8 (Fig 2-1A). El déficit de presion de vapor (DPV) promedio (Fig 2-1B) se
calcul6 por el método propuesto por Allen et al., (2006) y Santos et al., (2013).

Los tratamientos se dispusieron en el arreglo de parcelas divididas bajo el disefio de bloques
completos al azar con tres repeticiones; en la parcela principal las variedades y en la
subparcela el estado hidrico (déficit hidrico o irrigado). Las plantas irrigadas mantuvieron
el W, foliar en 0 MPa y un potencial matricial del suelo cercano a 0 KPa durante todo el
ciclo de vida. El tratamiento de déficit hidrico se impuso por suspension de riego a los
74 dias después de siembra (dds) durante el estado de induccion de tuberizacion,
estado de desarrollo reportado por varios autores como el estado mas susceptible a
la sequia en plantas de papa, debido a que el estrés en este punto reduce el
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rendimiento (Liu et al., 2005; Teixeira y Pereira, 2007; King et al., 2003). El estrés
hidrico se aplicé en un periodo corto de tiempo, 4 a 6 dias, hasta alcanzar en el suelo
valores cercanos a -45 KPa (Fig 2-2), que son considerados como causantes de
estrés hidrico en papa (Kawakami et al., 2006; Wang et al., 2007; Aksic et al., 2014). El
nivel de estrés también se determiné midiento el potencial hidrico foliar (W), se han
reportado valores mas negativos a -1.6 MPa, como el punto de marchitez permanente
para plantas de papa (Vos y Haverkort 2007 y Jensen et al., 2010; Rolando et al., 2015).
El tratamiento de déficit hidrico se realizé hasta alcanzar un W, cercano a -2.0 MPa (Fig
2-3?), después de lo cual las plantas fueron rehidratadas.

Estado hidrico de la hoja

El W,y el CRA fueron medidos al medio dia (12:00 m - 2:00 pm) en la hoja 5 6 6
completamente expandida (CE) en seis plantas por tratamiento. El W, se midi6 con
camara de presion Scholander (PMS Model 615, CA). El contenido relativo de agua
(CRA) se midi6 segun Liu et al., (2005). CRA (%) = [(FW - DW)/(TW - DW)] x100,
donde FW es el peso fresco de la hoja, TW es el peso turgente, obtenido después de
rehidratar la hoja en agua destilada a 20°C, por 24 horas y DW es el peso seco de la
hoja obtenido después de llevar el tejido a peso constante en una estufa a 80°C.

Parametros relacionados con la fotosintesis

Se registo la variacién diurna de la fotosintesis neta, la conductancia estomética y la
transpiracion en el periodo comprendido entre las 6:00 a.m y las 5:00 p.m en tres
plantas por variedad con sistema de fotosintesis neta (LCpro-SD, Portable
BioScientific, UK) con concentracion CO, de 400 pmoles m?s™. Igualmente entre las
9:00 a.m y las 2:00 p.m, se realizaron curvas de saturacion fotosintética, para ello se
registro la fotosintesis en respuesta la densidad de flujo fotosintético entre 1900 y 50
um?s? en tres plantas diferentes por variedad, con sistema de fotosintesis neta
(LCpro-SD, Portable BioScientific, UK) con concentracién CO, de 400 umoles m?s™,
para establecer el punto de compensacion luminico, el punto de saturaciéon de luz y la
fotosinteisis (Melgarejo et al., 2010). Asi mismo, la fotosintesis neta (A), la
conductancia estomatica (gs) y la transpiracion (E) se midieron en la hoja 5 6 6
completamente expandida, en seis plantas por tratamiento, entre las 9:00 y las 11:30
a.m, usando un sistema de fotosintesis neta (LCpro-SD, Portable BioScientific, UK).
Se utiliz6 una concentracion de CO, de 400 umoles m?s™, y una densidad de flujo
fotosintético de 900 pmol m? s™. Como parametro derivado de A neta y g, se calculd
la eficiencia en el uso de agua intrinseca (WUEI).

Parametros de la fluorescencia

La fluorescencia de la clorofila a se determiné con un fluorométro portéatil (Mini-PAM;
Walz, Effeltrich®, Alemania). El rendimiento maximo del quantum del PSII (F./F) se
midié en la superficie adaxial de las hojas donde previamente se midi6 la fotosintesis
neta. Antes de la medicion las hojas se acondicionaron por 45 minutos en oscuridad.
Posteriormente, las moléculas de clorofila fueron exitadas por 0.8 segundos con luz
actinica de 1500 pmol m? s™ También se registraron las variables de tasa de transporte
de electrones (TTE), eficiencia cuantica efectiva del fotosistema Il (Y(Il)), coeficiente de
disipacion fotoquimica (gP) y coeficiente de disipacion no fotoquimica NPQ (Maxel y
Johnson, 2000; Zlatev y Yordanov, 2004).
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Pigmentos fotosintéticos: s a, b, relacion clorofila a/b y total y carotenoides

Los pigmentos fueron extraidos con acetona al 80% y la absorbancia del sobrenadante
se ley6 a 663, 647 y 470 nm. Los pigmentos fueron determinados en seis plantas por
tratamiento. La concentracion de clorofila a (CHa), clorofila b (CHb), clorofila total y
carotenoides (Car) se determind por el método espectrofotométrico (Lichtenthaler 1987).
Con los datos obtenidos se determind la relacion clorofila a/ clorofila b (CHa/CHb).

Temperatura de la hoja

La temperatura de la hoja se midié6 usando un termémetro infrarrojo manual (modelo
HD550, Extech®, USA), manteniendo la orientacion natural de la hoja con respecto al
sol para evitar efectos de la sombra. Se hicieron 5 mediciones por hoja.

Pardmetros de crecimiento y rendimiento

A los 123 dds, en dos plantas por tratamiento se registraron los pardmetros de
crecimiento: longitud del tallo (LT), desde el cuello hasta el meristemo apical del tallo; el
area foliar (AF), con el medidor (LI-3000C; LICOR, USA), la masa seca de la raiz (MSR),
del tallo (MSTa), hojas (MSH), total (MST) vy tubérculos (MSTub) después de colocar el
material vegetal por 72 h a 60°C en Incubadora (Termolyne®, USA) hasta obtener peso
seco constante, el cual se obtuvo con balanza analitica (Adventurer Ohaus®, USA). Se
determiné relacion raiz/parte aérea. El rendimiento potentcial en peso fresco del
tubérculo por sitio (RT) se determiné a los 164 dds en 10 plantas por tratamiento.

Andlisis estadistico

Los datos fueron sometidos a un analisis de varianza (ANOVA) para determinar el efecto
de las variedades y los tratamientos en las variables analizadas. Las diferencias entre
las medias de las variedades y tratamientos fueron analizadas con una prueba de rango
multiple de Tukey (p<0.05), posterior a esto se realiz6 correlacion de Pearson entre
parametros fisioldgicos usando el programa R. Asi mismo, se realizaron regresiones
lineales entre pardmetros fisiologicos. El indice de tolerancia a déficit hidrico DTI para
los parametros fisiolégicos se calculd a partir de la formula propuesta por Cabello et al
(2013): DTI = Ypi x Ysi/Yp% donde Ypi es el valor registrado para un parametro
fisiologico en una variedad bajo irrigacion, Ysi es el valor registrado para un parametro
fisiologico de una variedad bajo déficit hidrico y Yp es el valor promedio del parametro
fisioldgico de las variedades bajo irrigacion.

2.4 Resultados

Variables climaticas

Durante el experimento, la temperatura minima del aire tuvo variaciones moderadas
en el rango entre 9.7 y 12.8°C, con promedio de 10.54 (x1.3); asi mismo, la
temperatura maxima oscilo en el rango entre 31,3 a 38.5°C, con promedio de 34.51
(£3)°C; mientras la temperatura promedio presento moderada variacion entre 18.6 y



36 Caracterizacion de la respuesta fisioldgica de tres variedades de papa (Solanum

tuberosum L.) bajo condiciones de estrés por déficit hidrico

los 20.6°C. La HR promedio oscilo moderada entre 69.5 y 89.3%; mientras la HR
minima y maxima promedio fueron de 44.25 (x10.2) y 98.81 (x1.56)%
respectivamente (Fig. 2-1A). La temperatura y HR minima se registraron durante el
dia entre las 1:00 p.m y las 3:00 p.m; mientras la temperatura y HR maximas se
registraron durante la noche entre la 12:00 p.m y las 4.00 a.m. Durante el periodo de
evaluacioén, el DPV present6 variaciones moderadas en el rango de 0.30 a 0.50 KPa
(Fig. 2-1B).
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Figura 2-1. A.Temperatura media, minima y maéaxima promedio del aire (°C), Humedad relativa media (%) y B. DPV
medio (KPa), dias después de tratamientos.

El potencial matrico del suelo se redujo progresivamente hasta valores de -54KPa para
D. Capiro, -56 KPa para P. Suprema y -61 KPa para Esmeralda en periodos de tiempo
de 4, 5y 6 dias respectivamente (Fig. 2-2).
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Figura 2-2. Potencial matrico de suelo en kilopascales, dias después de tratamientos.

Parametros relacionados con el estado hidrico de la hoja

Se presenté una reduccion significativa (P<0.001) en el W, y el CRA en las tres
variedades sometidas a déficit hidrico (Fig. 2-3). Un valor de W, cercano a -2.0 MPa,
se registré a los 4 dias para D. Capiro (-1.99 Mpa), a los 5 dias para P.Suprema (-
2.15 Mpa) y a los 6 dias para Esmeralda (-2.0 Mpa). Un dia después de la
rehidratacion el W, aumentd para las tres variedades, siendo de -0.46MPa en
Capiro, -0.51 MPa en Suprema y -0.26 MPa en Esmeralda. Las plantas bien irrrigadas
de las tres variedades presentaron W, foliares entre -0.28 Mpa y -0.23 Mpa sin
diferencias significativas. Al primer dia de recuperacion las plantas sometidas a déficit
hidrico restauraron el W, foliar a -0.46 MPa para D.Capiro y -0.51 MPa para P.
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Suprema a valores cercanos a las plantas irrigadas (-0.28 y -0.23 MPa); mientras
Esmeralda sin riego igualo el W, foliar a las irrigadas (-0.26 MPa).

En general, se presentaron diferencias significativas (P<0.001) en CRA entre las
plantas irrigadas y en déficit de riego en cada variedad, los dias 2 (excepto P.
Suprema y Esmeralda), 3, 5 (excepto D. Capiro) y 6 (excepto D. Capiro y P. Suprema)
siendo el CRA mas alta en las plantas irrigadas. Las tres variedades en condiciones
irrigadas no presentaron diferencias significativas en CRA ningun dia con valores
entre 79 y 88%. En condiciones de déficit de riego (del 0 al 4 dia) las variedad D.
Capiro (de 89.07 a 73.63%) y P. Suprema (de 87.86 a 71.39%) disminuyeron mas el
CRA comparadas con Esmeralda cuya disminucién fuemenor (de 82.31 a 78.12%).
Los valores del CRA para las plantas estresadas disminuyeron significativamente
hasta el dia en el que alcanzaron los menores potenciales hidricos (W) foliares con
CRA de 73.63% para D.Capiro (W,=-1.99 MPa) a los 4 dias, 69.23% para P.Suprema
(Wh=-2.15 MPa), a los 5 dias y 65.88% para Esmeralda (W,=-2.00 MPa) a los 6 dias
(Fig. 2B). Asi mismo, cuando las plantas alcanzaron los mas bajos W, foliares, el
CRA se redujo con respecto a las plantas irrigadas el 10.79% en D. Capiro, el
19.01% en P. Suprema y el 17,01% en Esmeralda. Asi mismo, por dia de déficit de
riego las variedades redujeron el CRA en 0.021 g (Esmeralda), 0.039 g (P. Suprema)
y 0.038 g (D. Capiro). Un dia después de la rehidratacién los valores de CRA se
recuperaron con respecto a las plantas irrigadas el 100% para D. Capiro, 98% para P.
Suprema y 92.09% para Esmeralda.
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Figura 2-3. Estado hidrico de plantas de papa D. Capiro (C), P. Suprema (S) y Esmeralda (E) sometidas a déficit
hidrico y rehidratacion. A. Potencial hidrico de la hoja (W). B. Contenido relativo de agua (CRA). c: bien regadas, d
sometidas a déficit hidrico. Las letras a, b, ¢ y d muestran diferencias por prueba de Tukey entre las tres
variedades a un dia de tratamiento. Los valores son medias +DS (n=6). Los valores son medias DS (n=6). *, **y
*** indican diferencias significativas (P < 0.05, P < 0.01 y P< 0.001 respectivamente), ns indica diferencias no
significativas (P>0.05).
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Pardmetros relacionados con la fotosintesis
Dindmica diurna de la fotosinteis neta, conductancia estomatica y transpiracion

La fotosintesis neta (A) mostrg variacion durante el dia para las tres variedades, asi
aumento progresivamente desde las 6:00 a.m con valores de 6.79 umol CO, m2 s™
(D. Capiro), 11.93 (P. Suprema) y 16.27 pmol CO, m™? s™* (Esmeralda) mostrando un
pico fotosintético entre las 9:00 y las 11:00 a.m con valores de 23.50 a 24.73 pmol
CO, mm™ s (D. Capiro), 31.26 a 31.2 pmol CO, m™2 s™ (P. Suprema) y 27.37 a
25.58 umol CO, m™ s™* (Esmeralda) y disminuy6 entre las 12:00 my las 5:00 p.m de
14.44 a 4.77 pmol CO,mm™ s™* (D. Capiro), 25.55 a 4.12 umol CO,.m™ s (P.
Suprema) y 21.76 a 1.73 pmol CO, m™? s™* (Esmeralda) y se presentaron diferencias
significativas (P<0.001) entre las variedades de acuerdo a la hora del dia. La variedad
Esmeralda presenté los valores mas altos de A en las horas de la mafiana (6:00,
7:00, 8:00, 9:00, 10:00, 11:00 y 12:00 m) con 16.3, 22.03, 22.13, 31.26, 30.09, 31.26
y 25.59 umol CO, m2 s™? respectivamente; mientras en las horas de la tarde: 1:00,
2:00, 3:00 y las 4:00 p.m, la variedad P. Suprema presenté los valores mas altos de A
(13.41, 15.58, 16.03 y 16.0 pmol CO, m™? s respectivamente). La méas alta
fotosintesis neta durante el dia se registr6 en Esmeralda (entre 4.12 y 31.26 pmol
CO, m?s™), sequida de P. Suprema (entre 1.73y 27.37 pmol CO, m™ s™) y la més
baja fotosintesis neta fue para D. Capiro (4.77 y 24.73 pmol CO, % s7%) (Fig.2-4A).

La gs presenté variacion durante el dia, con diferencias significativas (P<0.001) entre
las variedades de acuerdo a la hora del dia, siendo Esmeralda la que presentd
valores mas altos en las horas de la mafana: 7:00, 8:00, 9:00, 10:00, 11:00 y 12:00 m
(0.19, 0.17, 0.37, 0.45, 0.37, 0.23 mol H,0 m? st respectivamente) mientras en las
horas de la tarde no se presentaron diferencias significativas entre las variedades
(Fig. 2-4B).

En las tres variedades, la E aument6 gradualmente desde las 6:00 a.m iniciando con
valores de 0.7, 2 y 1.1 mmol H,0 m™ s para D. Capiro, Esmerlada y P. Suprema
respectivamente, hastas las 12 m. Entre las 9:00 a.m y las 12 m se present6 la E mas
alta para las variedades Esmeralda (entre 3.30 y 3.56 mmol H,0 m? s') y P.
Suprema (entre 3.72mmol H,O m? s™); después E disminuyé en las horas de la tarde
para las tres variedades hasta 0.62 mmol H,0 m? s para D. Capiro, 0.65 mmol H,O
m™? s™ para Esmeralda y 0.27 mmol H,O m? s para P. Suprema (Fig.2-4C).
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Figura 2-4. Comportamiento de la fotosintesis neta (A), la conductancia estomatica gs (B) y la transpiracién E (C) durante
el dia medidos cada hora entre las 6:00 a.m y las 5:00 p.m durante el dia para las variedades D. Capiro, P. Suprema y
Esmeralda.

Curvas de respuesta fostosintética a la luz (A vs DFF) de plantas de papa en las
variedades de S. tuberosum L.

Con respecto al comportamiento de la fotosintesis neta (A) en respuesta a la intensidad
de flujo fotdnico (Fig. 2-5), A aumento progresivamente de acuerdo a la intensidad
luminica en las tres variedades hasta alcanzar la maxima fotosintesis neta entre 900 y
1200 pmol foton m?s™ para las tres variedades (Fig 2-5). El desempefio fotosintético
evaluado a partir de parametros derivados de la fotosintesis neta como el punto de
compensacion de luz vy la fotosintesis fue diferente en las tres variedades; el punto de
compensacion de luz mas alto lo presenté Esmeralda (9.14 pmol fotén m2s™) y el menor
P. Suprema (4.81 pmol fotén m?s™); mientras la fotosintesis mas alta fue para P.
Suprema (0.005 ymol fotén/ umol CO,) y la mas baja para D. Capiro (0.002 umol fotén/
umol CO,) (Tabla 2-1).
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Figura 2-5. Curvas de respuesta fostosintética a la luz (A vs DFF) de plantas de papa en las variedades D. Capiro
(R°=0.97), P. Suprema (R’=0.89) y Esmeralda (R°=0.95) con la respectiva ecuacién resultante del ajuste al modelo

estadistico Mitscherlich. (n= 3 plantas por variedad).
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Tabla 2- 1. Pardmetros derivados de Curva A/DFF en las variedades de papa D. Capiro,
P. Suprema y Esmeralda mediante ajuste estadistico Mitscherlich.

Eficiencia fotosintética (umol Punto de compensacion luminico
Cariedad R’ Amax (umol CO,m?s™) fotén/pmol CO,) (umol foton’s™)
D. Capiro 0.97 40.09 2.38E-03 4.49
P. Suprema 0.89 31.06 5.44E-03 4.81
Esmeralda 0,95 29.73 3.64E-03 9.14

Respuesta de la fotosintesis neta, la conductancia estoméatica y la transpiracion

Las plantas de las tres variedades sometidas a déficit de riego presentaron reduccion
significativa (P<0.001) en la fotosintesis neta (A), la conductancia estomatica (gs) Yy la
transpiracion (E) con respecto a las plantas irrigadas (Fig. 2-6). Se presentaron
diferencias significativas (P<0.001) en A entre las plantas irrigadas y en déficit de riego
para cada variedad los dias 1, 2, 3, 4, 5y 6 (excepto D. Capiro) siendo A mas alta en las
plantas irrigadas (Fig 2-6A). Las tres variedades en condiciones irrigadas solo
presentaron diferencias significativas en A a los 5 dias, con 27 y 26 pmol CO,.m™ s™*
para D. Capiro y Esmeralda respectivamente y 21 umol CO,.m % s™ para P. Suprema. En
condiciones de déficit de riego (del 0 al 4 dia) la variedad Esmeralda present6 la mas
baja reduccién (de 27.55 a 4.79 pmol CO,.m™ s™) con respecto a D. Capiro (de 24.28 a
1.17 umol CO,.m2s™) y P. Suprema (de 25.87 a 1.03 pmol CO,.m ™2 s™). Los valores de
A neta en el dia en que las plantas de las variedades alcanzaron los menores potenciales
hidricos (W) foliares fueron de 1.17 umol CO,.m™? s™* para D.Capiro (W,=-1.99 MPa),
0.98 pmol CO,.m™ s™* para P.Suprema (¥,=-2.15 MPa) y 0.56 umol CO,.m? s para
Esmeralda (W,=-2.00 MPa) (Fig. 2-6A). Por consiguiente, al mas bajo de ¥, foliar en
déficit de riego, la A se redujo el 95.08% para D. Capiro, el 95.24% para P. Suprema y el
100% para Esmeralda con respecto a las plantas irrigadas. Esmeralda resistié 6 dias sin
riego y redujo la A por dia de estrés en 4.96 umol CO,.m % s™, mientras P. Suprema
toleré 5 dias sin riego con reduccién en A por dia de estrés de 5.62 umol CO,.m™2 sy
D. Capiro toleré solamente 4 dias sin riego con reduccion por dia de estrés de 5.84 umol
CO,.m?2 s™*. En el primer dia de recuperacion A en D.Capiro y Esmeralda no presento
diferencias con las plantas irrigadas (27 y 31.05 CO,.m? s™*) mientras que en P.Suprema
fue significativamente menor (24.21 CO,.m™* s™%) con respecto a las plantas irrigadas
(28.41 CO,.m™? s™Y) (Fig 2-6A).

Las tres variedades en condiciones irrigadas presentaron diferencias significativas
(P<0.001) en la gs entre si en los dias 2, 3, 4y 5. Hubo diferencias significativas entre las
plantas irrigadas y en déficit de riego para cada variedad los dias 1 (excepto D. Capiro),
2, 3, 4, 5 (excepto D. Capiro), 6 (solo Esmeralda) y 7 (solo Esmeralda) siendo més alta
la gs en las plantas irrigadas (Fig 2-6B). En el segundo dia de déficit de riego la gs en
Esmeralda fue signifivamente mayor (0.09 mol H,0 m ? s™*) comparada con las otras dos
variedades. Los valores de gs en el dia en que las plantas de las variedades alcanzaron
los menores W, foliares fueron iguales, de 0.01 mol H,O m ? s para D. Capiro (-1.99
MPa), P.Suprema (-2.15 MPa) y Esmeralda (-2.00 MPa) (Fig. 2-6B). Consiguientemente,
la gs al dia de menor W, foliar se redujo el 94.55% para D. Capiro, el 95.33% para P.
Suprema y el 97.6% para Esmeralda. Esmeralda toleré 6 dias sin riego, con reduccién en
gs por dia de estrés de 0.071mol H,0 m? s mientras P. Suprema toler6 5 dias y redujé
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gs por dia de estrés en 0.051 mol H,0 m 2 s*y D. Capiro toleré solamente 4 dias sin
riego y con reduccion por dia de estrés en gs de 0.048 mol H,O m ? s™. En el primer dia
de recuperacion gs fue significativamente mayor en P. Suprema y Esmeralda (0.29 mol
H,O m 2 s™) mientras en D.Capiro fue menor (0.22 mol H,O m 2 s™) con respecto a las
plantas irrigadas (0.16, 0.40 y 0.22 mol H,0 m 2 s (Fig. 2-6B).

La E presentd el mismo comportamiento que la conductancia estomética. Se presentaron
diferencias significativas (P<0.001) en E entre las plantas irrigadas y en déficit de riego
para las variedades los dias 2, 3, 5 (excepto D. Capiro) y 6 (solo Esmeralda), siendo
mas alta en las plantas irrigadas (Fig. 2-6C). Los valores de E en el dia en que las
plantas de las variedades alcanzaron los menores W, foliares fueron de 0.54 mmol H,O
m? s para D.Capiro (-1.99 MPa), 0.44 mmol H,0 m? s para P. Suprema (-2.15 MPa) y
0.40 mmol H,0 m? s para Esmeralda (-2.00 MPa) (Fig. 2-6C). Por lo tanto, al valor mas
bajo de W, foliar, E se redujo con respecto a las plantas irrigadas el 85.32% para D.
Capiro, el 85.04% para P. Suprema y el 82.5% para Esmeralda. Esmeralda resistio 6
dias sin riego y redujo E por dia de estrés en 0.60 mmol H,O m? s> mientras P. Suprema
toler6 5 dias sin riego con reduccion por dia de estrés en E de 0.73 mmol H,O m? s™y
D. Capiro toleré 4 dias sin riego con reduccion por dia de estrés en E de 0.60 mmol H,O
m 2 s*. En el primer dia de recuperacién E fue significativamente mayor en D.Capiro
(3.99 mmol H,0 m? s™) y Esmeralda (3.29 mmol H,0 m? s™); mientras en P. Suprema
fue menor (2.85 mmol H,O m™ s™) con respecto a las plantas irrigadas (3.73, 2.87 y 3.04
mmol H,0 m? s™) (Fig. 2-6C).
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Figura 2-6. Parametros relacionados con la fotosintesis neta de plantas de papa D. Capiro (C), P. Suprema (S) and
Esmeralda (E) sometidas a déficit hidrico y rehidratacion. A. Fotosinteis (A), B. Conductancia estomética (gs) y C.
Transpiracion (E). c: bien regadas, d sometidas a deficit hidrico. Las letras a, b, c y d muestran diferencias por prueba de
Tukey entre los tres variedad a un dia de tratamiento. Los valores son medias DS (n=6). *, ** y ** indican diferencias
significativas (P < 0.05, P <0.01 y P<0.001 respectivamente), ns indica diferencias no significativas (P>0.05).

La eficiencia en el uso del agua intrinseca (WUE:I)

Se presentaron diferencias significativas (P<0.001) en WUEi entre las plantas irrigadas y
en déficit de riego a los 3 (en las 3 variedades) y 4 (excepto en D. Capiro) (Fig. 2-7).
Para las plantas irrigadas, la WUEiI no presentd diferencias significativas para de
acuerdo al dia de la siguiente manera: dia 3 en el rango entre 101 a 123 pmoles CO, mol
H,O, dia 4 entre 141 a 156 pmoles CO, mol H,0), dia 6 entre 71 a 89 umoles CO, mol
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H,O y el dia 7 entre 107 a 128 umoles CO, mol H,O. Mientras la WUEIi si mostré
diferencias significativas (P<0.001) en las plantas irrigadas de la siguiente manera: los
dias 1 y 5, D.Capiro fue mayor (161 y 165 pmoles CO, mol H,O) y el dia 2 fue mayor
Esmeralda (148 umoles CO, mol H,0). Las plantas de las tres variedades sometidas a
déficit de riego presentaron diferencias significativas (P<0.001) en la WUEIi; siendo
Esmeralda la que presentd los mayores valores en los dias 1 (147 pmoles CO, mol
H,0), 3 (218 pmoles CO, mol H,0) y 4 (261 umoles CO, mol H,O) con respecto a las
demds variedades. Los valores de WUEI en el dia en que las plantas de las variedades
alcanzaron los menores W, foliares fueron de 140 pmoles CO, mol H,O para D.Capiro
(W=-1.99 MPa), 117 umoles CO, mol H,O para P.Suprema (¥,=-2.15 MPa) y 84
pmoles CO, mol H,O para Esmeralda (W,=-2.00 MPa) (Fig. 2-7). De esta manera, WUEiI
fue el 90.22% de las plantas regadas en D. Capiro (con reduccién de 9.78%), el
101.44%% de las plantas regadas en P. Suprema (con incremento del 1.44%) y el
94.40% de las plantas regadas en Esmeralda (con reduccion de 5.6%). En el primer dia
de recuperacion WUEI fue significativamente mayor en D.Capiro (124.07 umoles CO,
mol H,0) y Esmeralda (107.91 pmoles CO, mol H,0O); mientras en P. Suprema fue
menor (82.55 umoles CO, mol H,O) con respecto a las plantas irrigadas (165.61, 128.30
y 71.32 pmoles CO, mol H,0) (Fig. 2-7).
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Figura 2-7. Eficiencia en el uso de agua intrinseca (WUEI) en plantas de papa D. Capiro (C), P. Suprema (S) and
Esmeralda (E) sometidas a déficit hidrico y rehidratacion. c es bien irrigadas, d es sometidas a deficit hidrico. Las letras a,
b, ¢ y d muestran diferencias por prueba de Tukey entre los tres variedad a un dia de tratamiento. *, ** y *** indican
diferencias significativas (P < 0.05, P <0.01 y P<0.001 respectivamente), ns indica diferencias no significativas (P>0.05).

Variables derivadas de la fluorescencia de la clorofila a F./F, Y(Il), ETR, gP, NPQ

En todas las variables derivadas de la fluorescencia de la clorofila a (F./Fq, Y(Il), ETR,
gP, NPQ) no se presentaron diferencias significativas (P<0.001) entre las variedades en
condiciones irrigadas. La F./F, fue superior a 0.80 para las tres variedades, tanto en
condiciones irrigadas como en déficit de riego. Fv/Fm present6 diferencias significativas
(P<0.001) entre las plantas irrigadas y en déficit de riego los dias 3 (D. Capiro), 4 (las 3
variedades) y 5 (P. Supremay Esmeralda), siendo mas alta en las plantas irrigadas. Los
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menores valores de F,/F,, se presentaron para Esmeralda bajo deficit de riego a los 2 ddt
(0.84) y alos 5 ddt (0.82) donde no presenté diferencias significativas con P.Suprema. En
el primer dia de recuperacion F,/F, fue mayor en Esmeralda (0.86) y D.Capiro (0.85);
mientras en P. Suprema fue menor (0.84) (Fig. 2-8A).

El rendimiento cuantico fotoquimico del PSII (Y(Il)) present6 diferencias significativas
entre las variedades irrigadas y las sometidas a déficit de riego en los dias 4 y 5 ddt para
D.Capiro (0.40 y 0.54), P.Suprema (0.40 y 0.33) y Esmeralda (0.38 y 0.37). Y(ll))
present6 diferencias significativas (P<0.001) entre las plantas irrigadas y en déficit de
riego el dia 4 (las 3 variedades), siendo mas alta en las plantas irrigadas de las
variedades: 0.55 para D. Capiro, 0.54 para P. Suprema y 0.52 para Esmeralda, mientras
las plantas sometidas a déficit de riego presentaron Y(Il) entre 0.38 y 0.40. En el primer
dia de recuperacion Y(IlI) se recupero al valor de las plantas irrigadas con 0.52 para
Esmeralda, 0.54 para D.Capiroy 0.49 para P. Suprema (Fig. 2-8B).

En la tasa de transporte de electrones (TTE), al igual que en Y(ll), solo se observé una
reduccion significativa en las variedades sometidas a déficit de riego en los dias 4y 5 con
valores de (31.48 y 42.05) para D.Capiro, (32.98 y 31.78 pmol electrones m?.s™) para
P.Suprema y (36.97 y 32.17 pmol electrones m?.s™) para Esmeralda respectivamente.
ETR presenté diferencias significativas (P<0.001) entre las plantas irrigadas y en déficit
de riego los dias 4 (las 3 variedades) y 5 (Esmeralda y P. Suprema), siendo mas alta en
las plantas irrigadas con ETR entre 41.35y 43.97 pmol electrones m?.s™ (Fig. 2-8C).

En cuanto a la disipacion no fotoquimica (NPQ), la plantas irrigadas presentaron valores
entre 0.12 y 0.24 para las tres variedades; mientras en las plantas sometidas a déficit de
riego se presentd un incremento significativo en los dias 2 (Esmeralda), 4 y 5 (las 3
variedades), 6 (D. Capiro y Esmeralda) siendo mas alta en las plantas de P. Suprema
(con 0.41) al dia 5 en las plantas sometidas a déficit de riego. En el primer dia de re-
hidratacion, NPQ no se restauraré a los valores de las plantas irrigadas en las tres
variedades con 0.35 para D. Capiro, 0.30 para P. Suprema y 0.25 para Esmeralda (Fig.
2-8D).

El la disipacion fotoquimica (qP) solo se observd una disminucion significativa por efecto
del déficit de riego (P<0.001) para las variedades Esmeralda (0.37) y P.Suprema (0.37) a
los 5 ddt; mientras en las plantas irrigadas de estas variedade gP fue de 0.57 y 0.61. En
el primer dia de recuperacién gP presentd valores cercanos a los de las plantas irrigadas
0.63 para D.Capiro (0.85), 0.62 para P. Suprema y 0.61 para Esmeralda (Fig. 2-8E).
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Figura 2-8. Variables derivadas de la fluorescencia de la clorofila a de plantas de papa D. Capiro (C), P. Suprema (S) and
Esmeralda (E) sometidas a déficit hidrico y rehidratacion. A. Eficiencia del fotosistema Il (Fv/Fm), B, rendimiento cuantico
fotoquimico del PSII (Y(Il)), C.Tasa de transporte de electrones ( TTE), D. Quenching no fotoquimico (NPQ) y E. el coeficiente de
disipacion fotoquimica (gP). c: bien regadas, d sometidas a deficit hidrico. Las letras a, b, c y d muestran diferencias por prueba
de Tukey entre los tres variedad a un dia de tratamiento. Los valores son medias +DS (n=6). *, ** y ** indican diferencias
significativas (P <0.05, P <0.01 y P<0.001 respectivamente), ns indica diferencias no significativas (P>0.05).
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Concentracion de clorofila a, clorofila b, clorofila total, relacion clorofila a/clorofila b,
carotenoides

En las variables relacionadas con la concentracion de pigmentos se presentaron diferencias
significativas (P<0.001) entre las variedades en condiciones de déficit e irrigadas de acuerdo
al dia de tratamiento. CHa se incremento en la variedad Esmeralda bajo déficit de riego a los
5y 6 dias con 1.65 mg*g™ con respecto a las plantas irrigadas con 1.58 mg*g™; mientras P.
Suprema y D. Capiro tanto en condiciones irrigadas y en déficit de riego presentaron CHa
entre 1.55 y 1.61 mg*g™ entre los dias 1 y 6. En el primer dia de recuperacion el CHa se
restaur6 el 0.53% del control en D. Capiro, el 5.93% del control en Esmeralda y 2.06% del
control en P. Suprema (Fig. 2-9A).

Se presentaron diferencias significativas en CHb en la variedad Esmeralda al dia 5, siendo
mas alto en déficit de riego (1.43 mg*g™) que en las plantas irrigadas (1.39 mg*g™) (Fig. 2-
9B). El déficit hidrico indujo incremento en la concentracion total de clorofila los dias 5y 6
para la variedad Esmeralda con 3.08 mg*g" comparado con las plantas irrigadas con
concentracion total de clorofila de 2.97 y 2.99 mg*g™ respectivamente (Fig. 2-9C). Al primer
dia de recuperacion el CHb se recupero en Esmeralda solamente el 0.19% con respecto a
las plantas irrigadas (Fig. 2-9B). La relacién clorofila a/clorofila b se incremento
significativamente en Esmeralda por efecto del déficit de riego a los dias 5y 6 con 1.15;
mientras en D. Capiro y P. Suprema no se presentaron diferencias significativas entre las
plantas irrigadas y bajo déficit de riego. Al primer dia de rehidratacion, la relacion clorofila a
[clorofila b en las plantas de la variedad Esmeralda se recuperaron el 8.02% con respecto a
las plantas irrigadas (Fig. 2-9D). Con respecto a la concentracién de carotenoides, se
presentd incremento significativo en las plantas de las tres variedades bajo déficit los dias 2,
4,5, 6y 7. El dia 2 de déficit de riego, los carotenoides tuevieron valores de 0.27 (D. Capiro),
0.26 (P. Suprema) y 0.17 (Esmeralda). El dia 4, valores 0.32 mg*g™ (D. Capiro), 0.34 mg*g™
(Esmeralda) y 0.30 mg*g™ (P. Suprema). El dia 5 de déficit de riego la concentracién de
carotenoides fue de 0.29 mg*g™ (D. Capiro), 0.36 mg*g™ (Esmeralda) y 0.33 mg*g™ (P.
Suprema). El dia 6 de déficit se obtuvieron concentracion de carotenoides mas altos de 0.27
mg*g™ (D. Capiro), 0.39 mg*g™ (Esmeralda) y 0.32 mg*g™ (P. Suprema). Las plantas irrigadas
presentaron concentraciéon de carotenoides entre los 0.15 y 0.19 mg*g™. La concentracion
de carotenoides en el dia en que las plantas de las variedades alcanzaron los menores V¥,
foliares aumento el 72% para D.Capiro (-1.99 MPa), 102% para P. Suprema (-2.15 MPa) y
104% para Esmeralda (-2.00 MPa). El primer dia de rehidratacion la recuperacion en la
concentracion de carotenoides fue del 64.46% para D. Capiro, 2% para Esmeralda y 9%
para P. Suprema (Fig. 2-9E).
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Figura 2-9. Concentracién de clorofila a (A), clorofila b (B), clorofila total (C), relacién clorofila a/clorofila b (D), carotenoides (E)
de plantas de papa D. Capiro (C), P. Suprema (S) and Esmeralda (E) sometidas a déficit hidrico y rehidratacion: bien regadas, d
sometidas a deficit hidrico. Las letras a, b, ¢ y d muestran diferencias por prueba de Tukey entre los tres variedad a un dia de
tratamiento. Los valores son medias DS (n=6). *, ** y *** indican diferencias significativas (P < 0.05, P < 0.01 y P< 0.001
respectivamente), ns indica diferencias no significativas (P>0.05).




48 Caracterizacion de la respuesta fisioldgica de tres variedades de papa (Solanum
tuberosum L.) bajo condiciones de estrés por déficit hidrico

Temperatura de la hoja

La temperatura de la hoja increment6 significativamente en las variedades sometidas
a déficit de riego (P<0.001 en los dias 2 (sélo Esmeralda), 3, 4 (las 3 variedades)y 5
(excepto D. Capiro). La temperatura en las plantas irrigadas no presentd diferencias y
estuvo entre 10.80 y 17.16°C. En las plantas sometidas a déficit de riego hubo un
aumento significativo y moderado de la temperatura de acuerdo a la variedad, por
consiguiente la temperatura mas alta se registr6 a los 2 dias para Esmeralda (con
18.01°C), a los 3 ddt para Esmeralda (14.01°C), a los 4 ddt para Esmeralda
(21.95°C) y D.Capiro (21.48°C), a los 5 ddt para P.Suprema y Esmeralda (23.19 y
22.29°C) y a los 6 ddt para Esmeralda. La temperatura el dia en que las plantas de
los variedad bajo déficit alcanzaron los menores W, foliares fue de 21.48°C para
D.Capiro (Wy=-1.99 MPa), 23.19°C para P.Suprema (¥,=-2.15 MPa) y 21.55°C para
Esmeralda (W,=-2.00 MPa) (Fig. 2). Por lo tanto, desde el dia de inicio del déficit de
riego hasta el dia de menor Wy, foliar, la temperatura incremento el 47.73% para D.
Capiro, el 52.96% para P. Suprema y 40.11% para Esmeralda. 1 dia después de
rehidratacion, la temperatura de la hoja se recupero el 106% para D. Capiro, el 88%
paea P. Suprema y el 96% en Esmeralda (Fig. 2-10).
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Figura 2-10. A. Temperatura de la hoja de plantas de papa D. Capiro (C), P. Suprema (S) and Esmeralda (E)
sometidas a déficit hidrico y rehidratacion: bien regadas, d sometidas a deficit hidrico. Las letras a, b, c y d
muestran diferencias por prueba de Tukey entre los tres variedad a un dia de tratamiento. Los valores son medias
+DS (n=6). *, ** y *** indican diferencias significativas (P < 0.05, P < 0.01 y P< 0.001 respectivamente), ns indica
diferencias no significativas (P>0.05).

Parametros de crecimiento y rendimiento

Se presentaron diferencias significativas (P<0.001) entre las variedades en la MST,
MSH, LT, AF, MSR, relacion R/A y RT (Fig. 2-11). Aunque, el déficit hidrico indujo
reduccion en todos los parametros de crecimiento, solamente fueron significativas
(P<0.001) para la MST para las tres variedades, MSH para P. Suprema y Esmeralda,
MSTa para P. Suprema, LT para P. Suprema; mientras la relacion R/A no presentd
diferencias significativas (Fig. 2-11E). Tanto en condiciones de riego como de déficit
de riego, P. Suprema presenté los valores mas altos respectivamente en la LT (100 y
92 g), la MST (171.3 y 155.3g) y el AF (5755.4 y 5584.3 cm?); mientras la MSR fue
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mayor para D. Capiro (68.35 y 65.23 g) y el RT por planta fue mayor para D. Capiro
(558 y 520 g) (Fig. 2-11F).
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Figura 2-11. Parametros de crecimiento en plantas de papa D. Capiro (C), P. Suprema (S) and Esmeralda (E) sometidas
a déficit hidrico y rehidratacién. A. Masa seca total, B. Longitud del tallo, C. Area foliar, D.Masa seca raiz, E. Relacion
raiz/parte aérea y F. Rendimiento de tubérculos. c: bien regadas, d sometidas a deficit hidrico. Las letras a, b, c y d
muestran diferencias por prueba de Tukey entre los tres variedad a un dia de tratamiento. *, ** y *** indican diferencias
significativas (P < 0.05, P <0.01 y P<0.001 respectivamente), ns indica diferencias no significativas (P>0.05).
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El deficit de riego indujo disminucién significativa en parametros como: la MST del
7.88% (D.Capiro), 9.31% (P.Suprema) y 9.34% (Esmeralda) y la LT del 7.89% para
P.Suprema con respecto a las plantas irrigadas. Mientras, bajo déficit, la relacién
raiz/parte aérea aumenté (p=0.001) el 9.15% para D. Capiro, el 15.19% para P.
Suprema y el 13.24% para Esmeralda. Aungque hubo disminucion en RT del 6.69% (D.
Capiro), 15.48% (P. Suprema) y 19.7% (Esmeralda) no fue significativa.

En cuanto a la distribucion de masa seca registrada a los 123 dds tanto en plantas
irrigadas como bajo déficit de riego se presentaron diferencias significativas entre
variedades de la siguiente manera: la masa seca de raiz y tubérculos fueron mas
altas para D. Capiro y P. Suprema y menor en Esmeralda; la masa seca de tallos y
hojas fue mayor para P. Suprema y menor para Esmeralda. Aunque, bajo déficit de
riego, la distribucién de masa seca por 6rganos disminuy0 en las tres variedades solo
fue significativa para masa seca de tallos con reduccion del 20.8% (P. Suprema) y
12.75% (Esmeralda) y masa seca de hojas en 12.59% (P. Suprema) y 22.24%
(Esmeralda) (Fig. 2-11A). La masa seca de tubérculos por planta fue reducido por el
déficit el 16.69% para D. Capiro, el 15.45% para P. Suprema y el 19.46% para
Esmeralda (Fig. 2-11E).

Relaciones entre parametros fisiolégicos

Aunque, se encontraron relaciones lineales entre parametros fisiolégicos para las tres
variedades, a continuacion se presentan las relaciones para las variedades con r* mas
alto: - relacion lineal posititiva entre el potencial hidrico foliar con pardmetros como la
fotosintésis A (r>=0.8) para P. Suprema, E (r?=0.77) para P. Suprema y D. Capiro y gs
(r*=0.70) para P. Suprema, gP (r’=0.62) para P. Suprema, Y(Il) (r*=0.47) para Esmeralda,
ETR (r*=0.54) para P. Suprema; mientras con la temperatura de la hoja la relacion fue
negativa (r’= 0.60) para P. Suprema, al igual que para NPQ (r?=0.45) para P. Suprema
(Fig. 2-12). A valores altos de W, foliar se presentaron valores altos de A, E, gs, qP, Y(II)
y ETR. Para potenciales hidricos altos, la temperatura de la hoja y el NPQ fueron
menores; lo que demuestra que el perido de déficit hidrico redujo las fotosintesis neta,
por cierre estomatico para evitar la pérdida de agua por transpiracion; igualmente se
incremento la temperatura de la hoja y el NPQ.

Asi mismo, se encontré correlacion significativa (p<0.001) entre los parametros: -
potencial hidrico foliar con fotosintesis (A) (0.97), conductancia estomatica (gs) (0.91),
transpiracion (E) (0.95), gP (0.91), NPQ (0.95), carotenoides (0.91), Y(Il) (0.83), ETR
(0.84), temperatura de la hoja (0.85); fotosintesis con E (0.96), gs (0.94), NPQ (0.93),
carotenoides (0.9), gP (0.87), Y(ll) (0.82); transpiracion con gs (0.92), NPQ (0.94), gP
(0.85), Y(Il) (0.84); conductancia estomatica con NPQ (0.88), qP (0.81), carotenoides
(0.87); Y(Il) con gP (0.829, Car (0.88), temperatura de la hoja (0.82); ETR con gP (0.85),
car (0.889, temperatura de la hoja (0.88); gP con car (0.87), temperatura de la hoja
(0.88); CHb con CH total (0.86), CHa/CHb (0.86); carotenoides con temperatura de la
hoja (0.80); longitud del tallo con area folair (0.84), masa seca total (0.92); area foliar con
masa seca total (0.91) (Tabla 2-2).
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Tabla 2-2. Resultados correlacion de Pearson entre pardmetros fisiolégicos.

= ¢ 2 :':. _i > a
< s e lsle]|e | » | = ; 2. |3 25| G e |F 3 .l } s
£ 2 =2 3 M H
venms |2 | F <o (5|8 |B|E|R|[S|E |52 58|13 R |iE| i
= .
e R AR P A
- - H
= Tl W TP —W s T, )T S SR Sy Syupuyy pups—") Sp— [P S YT Y - ™ P o
anRa £ (gt nazt nore . CE I SIETIIE -3 T s e nas AT |3 gar pamen FTEe TLSR T =
~ Eall T T~ SRS SN Sy Sy Fupny N xa = [FETST) YT YU PN NP py—"
= T (RN IRy oy g L ] L L By oy oy g S E TR g (R W —
= B e 7acem X~ EET LITF B2 L LETE T3 o Eoly b P10 T P T 2 Lt B S
La L] bl LE A e LEL A P P T e ear{ear | ] i A -
wimp = N XSy g man | (7] T By ] A0 e LN I 0 0 e LN S
R Lol B Ly F N LT T TS .- e e 2t P =B=1 ] T} (R [T
ara bl T ol ET o] TP LR T Nes T Ll g T -] 2 L [ F1
ar 2 lase(n (B B 2o T+ ¥ 30 & 20 me{n e | WG
o= T e e L s e ] A = | 2.
it T rmea i e e ——_—— el LET L BT
OH twtal 2 | mm- Y gl N1 i ET= TLSITTY TYSET S
O HaIT He * pardman|n n (K-S Pl L -l F D LT
O -r TS pamem e nae G L (e iG] Bt
\C T L L P
au im hpe Lt E BLTTS ] B
-
-t el R e = - — - s b 022
wusl ~ e Cman P S —
e Ll = pxal mar iz L
Ares foler el e T
[ Tedlmm |
- T pors pare
i xf parts
Ll _al 1) —
tatml A
[T ATl b |
poteusinl "~
£ mils b




52 Caracterizacion de la respuesta fisiologica de tres variedades de papa (Solanum
tuberosum L.) bajo condiciones de estrés por déficit hidrico

5,0
A 36 ®¢Cc oCd mSc Am B ®Cc OCd MsSc OSd AEc AEd
A _
— 31 OSd 4AEc AEd a0
\—'1 0
W 26 2 —~
> R? =0,8475 o
w 21 S 30 R?=0,7714
S 16 £
S 11 T
g oo g2
= £
< , . Doomf e
w A
R T S T e O W N O N ST O fofie
N &N N 4 +H4 +H "4 +4 O O O O O n m +H g N o oM A0 ™~ M !
TR ITT IS8
Wh foliar (MPa) Wh foliar (MPa)
35
c 048 gcc  ocCd msSc o, D eCc oCd mSc
0,42 S 30
— 03 0OSd  aEc  AEd S - < . o OSd AEc AEd
- ! " ©
b 03 S
f 2 _ T 20
€ 0,24 R*=0,7033 ©
Q 0,18 5 15
2
I o012 S 10
[ ]
£ 0,06 2
- 0O DOE )
% Mmoo~y oo T
NN TS d96 90609 n MmN MmN 0 o
NNA S F 9999899
Wh foliar (MPa) Wh foliar (MPa)
1,0 [e) 0,8 A
Epg | ®Cc oCd ®sSc OSd aEc akd a0 F07 ®Cc oCd ®Sc 0Sd AEc AEd
038 R2=0,5912 o
07 A \ 06
06 g05
-9
05 Z04
& 04 03
03
02 02
01 01
0,0 0,0 o O
n Mo <« o N n o m < a N N 0 o n m « o o N N o o«
oA o A I L aa A g g g g g9 9 9 9 9
Wh foliar (MPa) Wh foliar (MPa)

25 eCc ocCd msc
OSd AEc AEd
20 e
00 L e~ mmoa oo~ o m o I N S B B B O S B B!
R BRI faa TS Teeees
Wh foliar (MPa) Wh foliar (MPa)

Figura 2-12. Regresion lineal entre potencial hidrico (W) foliar con fotosintesis neta (A), transpiracion (B), conductancia
estomatica (C) y temperatura de la hoja (D), P (E), NPQ (F), Y(Il) (G), ETR (H) usando andlisis de regresion lineal. r* es
el coeficiente de determinacion.

De acuerdo a los resultados obtenidos en los indices de tolerancia de pardmetros
fisiologicos (Tabla 2-3), Esmeralda fue la variedad que mas altos indices presenté en
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mayor numero de pardmetros (A, gs, E, CRA, TTE, WUEI, CHa, CHb, CH total, relacién
CHa/CHb y carotenoides); con respecto a D. Capiro (W, foliar, gP, Y(Il), masa seca raiz y
rendimiento potencial de tubérculos) y P. Suprema (NPQ, temperatura hoja, longitud del
tallo, area foliar, masa seca tallos, masa seca hojas y masa seca total).

Tabla 2-3. Indices de tolerancia a déficit hidrico para pardmetros fisiolégicos para cada variedad de S. tuberosum L.
calculado partir de la formula propuesta por Cabello et al (2013), en color gris se resaltan los indices mas altos.

Indice de Indice de Indice de
Parémetro Variedad tOIGI:an?Ia Parémetro Variedad tolel"ant.:laa Pardmetro Variedad tolell'am.:la
adéficit déficit adéficit
hidrico hidrico hidrico
D. Capiro 0,05 D. Capiro 0,80 D. Capiro 1,81
Fotosintesis (A)[ p.Suprema 0,04 TTE P. Suprema 0,80 Carotenoides P. Suprema 1,66
Esmeralda 0,25 Esmeralda 0,94 Esmeralda 2,33
D. Capiro 0,22 D. Capiro 1,42 D. Capiro 1,23
Transpiracion X
e P.Suprema 0,15 NPQ P.Suprema 1,44 Longitud tallo P.Suprema 1,38
Esmeralda 0,43 Esmeralda 1,31 Esmeralda 0,43
D. Capiro 0,03 D. Capiro 1,37 D. Capiro 0,93
Conductancia Temperatura A foli
rea foliar
estomatica (gs) P.Suprema 0,04 hoja P.Suprema 1,83 [ P.Suprema 1,41
Esmeralda 0,09 Esmeralda 1,69 Esmeralda 0,62
D. Capiro 9,62 D. Capiro 1,51 D. Capiro 1,26
Potencial . i
hidrico (Wh) P.Suprema 8,40 WUEI P.Suprema 0,94 Masa secaraiz [ Pp.Suprema 1,06
Esmeralda 5,99 Esmeralda 2,55 Esmeralda 0,58
Contenido D. Capiro 0,89 D. Capiro 1,02 D. Capiro 0,64
i X Masa seca
relativo de P.Suprema 0,87 Clorofila a P.Suprema 0,98 tallos P.Suprema 1,98
agua (CRA) Esmeralda 0,95 Esmeralda 1,05 Esmeralda 0,28
D. Capiro 0,95 D. Capiro 1,00 D. Capiro 0,72
X Masa seca
Fv/Fm P.Suprema 0,96 Clorofila b P.Suprema 1,01 hojas P.Suprema 1,50
Esmeralda 0,94 Esmeralda 1,02 Esmeralda 0,48
D. Capiro 1,08 D. Capiro 1,01 D. Capiro 1,00
qP P.Suprema 0,53 Clorofila Total P.Suprema 1,00 |Masasecatotal| P, Suprema 1,27
Esmeralda 0,96 Esmeralda 1,04 Esmeralda 0,54
D. Capiro 0,79 D. Capiro 1,02 D. Capiro 1,65
vai) Relacion  Ch Rendimiento
P.Suprema 0,65 a/chb P.Suprema 0,97 tubérculos P.Suprema 0,79
Esmeralda 0,73 Esmeralda 1,03 Esmeralda 0,40

2.5 Discusion

Parametros climaticos: Durante los dias de restriccién hidrica, la temperatura promedio
del aire determind la maxima tasa de crecimiento en las tres variedades, la cual ha sido
reportada entre los 14 y los 28°C (Struik et al., 1989; Mazurczyk et al., 2003). Entre las
9:00 y las 12:00 m, la temperatura promovi6 valores altos de fotosintesis neta, apertura
estomatica (Fig. 2-4B) y transpiracion (Fig. 2-4) en las tres variedades, lo cual se
relaciona con el déficit de presion de vapor (DPV) menor a 1.0 KPa que no indujo cierre
estomatico (Oren et al., 1999). Igualmente, durante el perido de evaluacion, entre 1:00 a
3:00 p.m, la temperatura y HR maximas indujeron baja tasa fotosintética, por el cierre
estomatico y la baja transpiracion. Se propone que la baja conductancia difusiva al CO,
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causada por el cierre estomatico es una de las respuestas tempranas de las plantas de
las variedades de papa frente al déficit de riego (Liu et al., 2006). Igualmente, durante los
dias de tratamiento, hubo bajo potencial de evapotranspiracion, con DPV menor a 1.0
KPa; por ello se sugiere que el DPV no causo el cierre estomatico en las variedades de
papa (Oren et al.,, 1999). Liu et al., (2006) reportan que tanto la gs como la E fueron
reguladas parcialmente por el DPV durante el dia en plantas de papa S. tuberosum
variedad Folva. En contraste, Ocheltree et al., (2013), afirman que el alto DPV (superior
a 1.0 KPa) puede afectar negativamente el crecimiento, al reducir la conductancia
estomatica y la transpiracion por limitacion de la perdida de vapor de agua. En plantas de
sorgo y maiz (Kiniry et al., 1998) el alto DPV (por encima de 1KPa) se relacioné con
reduccion en la eficiencia en el uso de agua y baja tasa de intercambio de carbono. Se
destaca que en este estudio las condiciones climaticas registradas dentro del invernadero
permitieron predecir que en un periodo inferior a 8 dias se alcanzarian los potenciales
hidricos foliares de -2.0 MPa; sin que el DPV generara cierre estomatico adicional al
determinado por la suspensién del riego.

Dinamica diurna de A, gs y E: la dinamica diurna de fotosintesis neta, la conductancia
estomética y la transpiracion para las tres variedades de S. tuberosum de este estudio es
acorde con lo reportado por Ahmadi et al., (2010) para S. tuberosum L. variedad Folva,
quien entre las 9:00 y las 12:00 m encontraron los valores més altos de A, gs y E. El
incremento en la transpiracion para las variedades D. Capiro, P. Suprema y Esmeralda,
entre 10:00 a.m y las 12 m es coherente con lo reportado por Fleisher et al., (2008) con
valores altos entre las 10:00 a.m y las 2:00 p.m cercanos a 10 mmol H,0 m? s* en
plantas de papa S. tuberosum variedad Kennebec; sugiriendo mayores perdida de vapor
de agua en este periodo del dia. Con respecto a la conductancia estomatica, la variacion
diurna registrada en las variedades D. Capiro, P. Suprema y Esmeralda es coherente con
la reportada para plantas de Jatropa en las que los valores mas altos se encontraron
entre las 9:00 a.m y las 1:00 p.m (entre 1 y 4 mol H,0 m? s*), cuando los estomas
permanecieron abiertos, lo cual implicé altas tasas de fotosintesis neta en ese periodo
(entre 8 y 12 umol CO,.m™? s™) y alta transpiracién (entre 100 y 150 mmol H,0 m? s™).
Asi mismo, en plantas de frijol, la variacion diurna registrada en parametros como A, gs 'y
E es acorde con la encontrado en las variedades de S. tuberosum de este estudio, entre
las 8:00 a.m vy las 2:00 p.m para fotosintesis neta (10 y 12 pmol CO,.m™? s™) y la
conductancia estomatica (entre 180 a 250 mmol H,0 m™? s™) (Huang et al., 2006)

Curvas de respuesta fostosintética a la luz (A vs DFF) de plantas de papa en las
variedades de S. tuberosum L.: las curvas de asimilacién de CO, en las tres variedades
de papa mostraron respuesta tipica a la luz, semejante a los reportado en plantas de
tomate (Fernandez et al., 2014), algodén (Massacci et al., 2008), arroz (Wang et al.,
2006) y jatropa (Ranjan et al., 2014); mostrando aumento progresivo de la fotosintesis
neta con el aumento en la intensidad de luz, hasta un valor maximo de 40.09 pmol
CO,.m?s™, 31.06 pmol CO,.m™? s™ y 29.73 pmol CO,.m™* s™* respectivamente para D.
Capiro, P. Suprema y Esmeralda a densidad de flujo foténico entre 900 y 1200 umoles
fotones m?s™; lo cual indica que la eficiencia en la carboxilacion aumenté con la
intensidad de luz (Nobel, 2009). El punto de compensacion en las variedades de S.
tuberosum del presente estudio con valores de 4.49 pmol m™ s™* (D. Capiro), 4.81 umol
m~2s™ (P. Suprema)y 9.19 CO,.m™? s™* (Esmeralda) fueron acordes con los esperados
para plantas con estrategia fotosintética C3 de sol, indicados entre 8 y 16 pmol m™2 s™*
(Nobel, 2009; Ralph, 2013; Taiz y Zeiger, 2010); resultados similares a lo encontrado en
plantas de Jatropa (Ranjan et al., 2014). Adicionalmente, el rendimiento cuéntico
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registrado en las variedades de S. tuberosum L. de 0.023 pmol fotéon/umol CO, (D.
Capiro), 0.05 pmol foton/umol CO, (P. Suprema) y 0.03 pmol foton/umol CO,
(Esmeralda) es consistente para P. Suprema, con el rendimiento cuéntico propuesto
para plantas de sol C3 entre 0.04 y 0.06 umol fotén/pumol CO, (Nobel, 2009; Taiz y
Zeiger, 2010), mientras para D. Capiro y Esmeralda es levemente inferior.

Potencial hidrico foliar y contenido relativo de agua

En este estudio se observé que las 3 variedades, D. Capiro, P. Suprema y Esmeralda, en
condiciones de déficit de riego, presentaron un W, foliar cercano a -2 MPa, considerado
como un indicador de estrés servero (Liu et al., 2011, Medeiros et al., 2012, Pierantozzi
et al., 2013), a diferentes dias de la suspencion del riego; la variedad Esmeralda demoré
mas tiempo (6 dias), seguida de P. Suprema (5 dias), para alcanzar dicho W, foliar y
aunque en las tres variedades el W, foliar se restur6 a 1 dia de rehidratacion, la variedad
Esmeralda fue la unica que igualo el Wy, foliar de las plantas irrigadas Y, foliar = -0.2
MPa. Se propone que la reduccion en W, foliar es el resultado de la baja disponibilidad
de agua en el suelo (Hu et al., 2010), el cierre estomatico y la baja absorcion de agua;
factores que cuando actian coordinadamente resultan en reducciéon en la conductividad
hidraulica en el xilema (Santos et al., 2013; Van den Bilcke et al., 2013; Alvarez et al.,
2011; Sanchez-Rodriguez et al., 2010; Vos y Haverkort, 2007). En el presente estudio, el
déficit de presion de vapor en el aire (Yang et al., 2012), no influencio cierre estomético.
Paralelamente, la reduccién en el CRA hasta valores del 75% en las variedades de papa,
es otro componente que participé en la reduccién del W, y que puede derivarse de los
mismos factores (Liu et al., 2005, Medeiros et al., 2012). Se han reportado reducciones
en el ¥, y el CRA (Gandar y Tanner, 1976; Yordanov et al., 2003), como respuestas
derivadas del cierre estomatico desencadenado por la restriccion hidrica en el suelo. El
W, foliar decrecié progresivamente a medida que el déficit hidrico se acentuo, por la
limitacion en el ingreso de agua; por consiguiente también se registr6 reducciéon en el
estado hidrico en las células y tejidos (Santos et al., 2013; Van den Bilcke et al., 2013;
Alvarez et al., 2011). Las variedades de papa comparten rasgos de plantas isohidricas;
debido a que poseen alta sensibilidad en las células guarda para reducir la gs como
mecanismo para evitar la pérdida de agua por transpiracion bajo sequia y para aumentar
gs después de rehidratacion para recuperar el estado hidrico de la planta (Sade et al.,
2008). Varios autores han argumentado que la tolerancia a déficit hidrico involucra al
ABA, el cual actia como molécula sefial de estrés en diferentes aspectos de la
osmorregulacion (Mackova et al., 2013; Bray, 1998; Munné-Boscha et al., 2009; Brodrib
et al., 2011 y Xu et al.,, 2010). La reduccién de la transpiracion a través del cierre
estomatico es una respuesta inducida por ABA en plantas expuestas a sequia (Liu et al.,
2005; Lahlou et al., 2003; Ahmadi et al., 2010; Gallé et al., 2013; Sreenivasulu et al.,
2012). Plantas de tomate bajo déficit incrementarén la concentracion de ABA, lo cual
redujo drasticamente la pérdida de agua por transpiraciéon y la fotosintesis neta (Bray,
1998). Esmeralda fue la variedad que mostr6 las mas bajas reducciones por dia en W,
foliar (0.31 MPa) y el CRA (0.021%); al igual que mayor capacidad para tolerar el déficit
hidrico por méas dias (6 dias) para alcanzar el valor de W, foliar cercano al punto de
marchitez permanente del suelo reportado para variedades de papa, de -2.0 MPa (Vos y
Haverkort 2007 y Jensen et al., 2010; Rolando et al., 2015), Asi mismo, para Esmeralda
la recuperacion del W, foliar y del CRA después del primer dia de rehidratacion fue la
mas alta de las tres variedades con 92.15% y 22.09% respectivamente. En contraste,
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D. Capiro tardé menos dias de déficit hidrico (4 dias) para reducir el Wy, foliar a -2.0 MPa;
D. Capiro, asi mismo redujé mas el W, foliar y el CRA por dia de déficit en 0.43 MPa y
0.038 g respectivamente. Igualmente, D. Capiro después de 1 dia de rehidratacién
recupero el Wy, foliar en 14.18% y el CRA en 83.51%.

Se propone, otro componente que pudo participar en la reduccién del W, foliar en las
variedades de papa; la acumulacién de osmolitos como prolinay azlcares reductores de
ajuste osmoético (Cvikrova et al., 2013; Alizadeh et al., 2011). Es posible que la respuesta
de tolerancia observada en Esmeralda esté relacionada con un ajuste osmético, como se
ha observado en plantas de papa (Knipp y Honermeimer, 2006; Yanga et al, 2013), y
tomate (Claussen, 2005; Sanchez-Rodriguez et al., 2010). Bajo las condiciones de déficit
hidrico del presente estudio, en resultados presentados en el siguiente se determind que
las tres variedades de S. tuberosum L. desencadenaron el mecanismo de ajuste
osmético, mediante la sintesis de prolina y azlUcares reductores como un componente de
la tolerancia de las plantas sometidas a sequia; estos compuestos actuaron como
moléculas de ajuste osmotico que redujeron el potencial osmético e hidrico, como
estrategia para mantener el contenido de agua y la presion de turgencia a nivel celular
(Madhava et al., 2006); siendo mayor en Esmeralda. La reduccion del CRA a valores del
75% también se ha evidenciado en plantas de tomate sometidas a déficit hidrico
(Sanchez-Rodriguez et al., 2010), respuesta explicada por el cierre estomatico, el cual
limita la absorcion y el transporte de agua via xilema hasta del 60%. En plantas de
Erythrina velutina L. sometidas a déficit hidrico (Silva et al., 2009); la reduccion en el CRA
se relacioné con baja la absorcion de agua, para mantener el volumen celular; por ello el
CRA puede reflejar el balance entre el suministro de agua y la transpiracion y se reduce
cuando la disponibilidad de agua en el suelo es limitada. La transpiracion actla como
fuerza impulsadora para el transporte de agua por el xilema desde la raiz hasta las
células foliares para mantener el CRA en valores Optimos en las células foliares sin
afectar el metabolismo (Chaerle et al., 2006). Adicionalmente, el agua es el principal
donador de electrones para PSIl, a través de procesos de oxidacion, por ello la
reduccion en CRA puede afectar la sintesis de ATP y NADPH y de esta manera afectar
negativamente la fotosintesis neta (Yordanov et al., 2003).

De forma complementaria, una medida relacionada directamente con la disminucién de la
conductancia estomatica es la temperatura de la hoja ya que el cierre de los estomas
evita la disipacion de la energia en forma de calor (Siddique et al., 2000, Liu et al.,
2011a). En las tres variedades se evidenci6 aumento de la temperatura foliar en
condiciones de déficit, lo que sugiere un cierre estomatico como respuesta al estré déficit
hidrico sensado por planta. Los valores de menor W, foliar coincidieron con los valores
mas altos de temperatura; sugiriendo una regulaciéon de la cantidad de agua a través de
la disminucion de la conductancia estomética

Fotosintesis neta (A), conductancia estomatica (gs) Y transpiracién (E)

En las tres variedades de papa, el déficit hidrico redujo la A, gs y E (Fig. 2-6); mientras
gue un dia después de rehidratacion se indujo recuperacion en estos parametros a los
valores de las plantas irrigadas. La disminucion en gs evidenciada, también causo la
disminuciéon en la asimilacion de CO, como se ha observado en muchos cultivares
sensibles al estrés hidrico (Zlatev y Yordanov, 2004; Sanda et al.,, 2011; Zegada-
Lizarazo y Monti 2013). La reduccion en A por déficit hidrico es consistente con lo
reportado en plantas de papa y tomate (Moorby et al., 1975; lerna y Mauromicale, 2006;



Cambios en el contenido relativo de agua, pardmetros de la fotosintesis, 57
temperatura foliar y crecimiento en tres variedad de papa (Solanum
tuberosum L.) inducidos por déficit hidrico y re-hidratacion

Sanchez-Rodriguez et al., 2010) y se asocia con limitacién estomatica; debido a que gs
se redujo progresivamente con el periodo de estrés en las variedades de papa hasta
valores inferiores a 0.15 mol H,O m?s™. En general, las limitaciones estomaticas son
mas frecuentes en condiciones de estrés leve a moderado, mientras que las limitaciones
no estomaticas son mas frecuentes cuando la severidad del estrés aumenta (Zlatev y
Yordanov, 2004; Sanda et al.,, 2011, Zegada-Lizarazo and Monti 2013). La alta
disminucion observada en la conductancia estomatica y en la tasa de asimilacion de CO,
en condiciones de estrés para las 3 variedades sugiere que el cierre estomatico fue un
factor limitante para la fotosintesis neta. La reduccion en A puede ser influenciada
negativamente por el déficit hidrico, como un mecanismo de tolerancia a sequia cuando
la gs yel W, alcanzan valores inferiores a 0.3 mol m™?s™ y -0.6 MPa respectivamente
(Tourneux et al., 2003; Liu et al., 2005, Ahmadi et al., 2010). No obstante, la mayor
disminucion en la fotosintesis neta en las variedades P. Suprema y D. Capiro podria
sugerir la presencia de limitaciones no estomaticas adicionales (Sanda et al., 2011,
Zegada-Lizarazo y Monti 2013). Acorde con otros autores, el cierre estomatico es la
estrategia utilizada por las plantas para mantener el estado hidrico cuando el CRA se
reduce por debajo del 80% (Silva et al., 2009; Sanchez-Rodriguez et al., 2010). En este
estudio, la reduccioén en gs esta estrechamente relacionado con el estado hidrico en la
hoja hasta (W, foliar -2.0 MPa y de CRA hasta del 75%) al final del periodo de déficit.
Paralelamente, el cierre estomatico redujé la disponibilidad interna de CO, en el mesdfilo
y con ello también se disminuy6 A (Alizadeh et al., 2011; Graca et al., 2010; Yordanov et
al., 2003). Moorby et al., (1975) determinaron que el efecto primario de un periodo de
sequia sobre plantas de papa es la reduccion de la fotosintesis neta hasta del 13% (9.8
pumol CO, m™ s™) con respecto a las plantas irrigadas (11.2 pmol CO, m™ s™). Bajo
déficit hidrico, la participacion del ABA en el mantenimiento del balance hidrico en el
continuo  suelo-planta-atmésfera  posee dos componentes que  funcionan
coordinadamente; a nivel de las células de la hoja, la sintesis de ABA determina
reduccién en la perdida de agua por transpiracion mediante el cierre estomatico (Parent
et al., 2014; Pantin et al., 2013) y a nivel de la raiz (en el parénquima vascular), la
sintesis de ABA disminuye la conductividad hidraulica por inactivacién de acuaporinas,
lo que reduce la permeabilidad en los haces vasculares y reduce el suministro de agua a
la planta (Parent et al., 2014 y Pantin et al., 2013). Bayramov et al., (2010) en plantas de
trigo, proponen otro componente que puede participar en la reduccion de la fotosintesis
neta bajo déficit hidrico severo relacionado con la reduccién del contenido de varias
enzimas que actian en reacciones del ciclo de Calvin, como la sedoheptulosa-1,7-
bisfosfatasa (SBP), transketolasa (TK), NADP-gliceraldehido-3 dehidrogenasa (NADP-
GAPDH) y la Rubisco activasa (Buchanan et al., 2000; Jones et al.,, 2013). Como
condicion derivada del cierre estomético, la restriccion en la entrada de CO,, reduce la
concentracion intercelular de CO, (C)) en el mesdfilo foliar, lo que asi mismo reduce la
fotosintesis (Lawlor y Cornic, 2002); sin que la regeneracion y actividad de la enzima
Ribulosa 1, 5 Carboxilasa Oxigenasa sea afectada por el déficit hidrico (Wingler et al.,
2002; Lawlor y Cornic, 2002; Parry et al., 2002; Bauwe et al., 2010). Paralelamente, el
cierre estomatico restringe el ingreso de CO, al mesdfilo foliar y determina la reduccién
en la tasa de regeneracion de NADPH a través del ciclo de Calvin, lo que también causa
perdida de electrones y sobrereduccién de O, en la reacciéon de Mehler (Cruz de
Carvalho, 2008; Kar, 2011). La recuperacion de gs después de rehidratacion muestra la
capacidad de las variedades de S. tuberosum L. para restaurar la apertura estomatica y
favorecer la asimilacién de CO, incrementando A. Sin embargo, Esmeralda toler6 el
periodo de déficit hidrico mas tiempo (6 dias); asi mismo al primer dia de rehidratacion,
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Esmeralda restaurd la A en 97.98% con respecto a las otras variedades, que restauraron
la A pero en menor magnitud. Estas respuestas permiten sugerir que los efectos del
déficit hidrico no fueron deletéreos; por ello las plantas conservaron la capacidad de
recuperacion. Teniendo en cuenta que bajo la suspension del riego, la eficiencia maxima
del PS Il (F./F,) en las tres variedades de papa no presento valores inferiores a 0.8, se
sugiere que la reduccion en la fotosintesis puede derivarse de limitaciones estométicas
principalmente y no de limitaciones no estométicas (Xu et al, 2010; Lawlor y Cornic,
2002; Ramachandra et al, 2004). Sin embargo la disminuciéon en ETR, Y(I) y gP vy el
aumento en NPQ sugieren una posible alteracion leve en la fase de las reacciones
dependientes de la luz, que no tuvo un efecto significativo en las tasas de fotosintesis
neta.

En adicion, otro parametro que frecuentemente se asocia con el rendimiento y
productividad de los cultivos es el WUEI (Eficiencia en el uso del agua intrinseca), este
en muchos casos es propuesto como un indicador de tolerancia a sequia (Blum, 2009;
Hu et al., 2006; Boutraa et al., 2010; Nackleyet al.2104; Kinmonth-Schultz et al., 2011). El
incremento en la WUEI en las tres variedades de papa, inducida por la restriccion
progresiva de agua se relacionan con la reduccion en la fotosintesis neta propuesta por
Ahmadi et al., (2010) en plantas de papa variedad Folva, en la que la gs se redujo mas
rapidamente que la A determinando altas WUEi y mayor eficiencia en el uso de agua bajo
sequia. Se propone que los genotipos que han desarrollado estrategias para maximizar
la capacidad de absorcion del agua del suelo e incrementar la difusién de CO, al interior
del mesdfilo pueden ser consideradas tolerantes a sequia (Blum, 2009; Boutra et al.,
2010; Hu et al., 2006). Comparando las tres variedades de papa, Esmeralda aument6
WUEI en 84.44% al 4 dia de déficit mientras las otras variedades la redujeron. Después
de 1 dia de rehidratacion, la WUEI se recuperd con respecto a los valores de los
controles irrigados en 25.08% en D. Capiro, 23.43% en P. Suprema y 15.89% en
Esmeralda. Nackleyet al. (2104) proponen que el aumento de la concentracién de CO,
puede disminuir la conductancia estomatica e incrementar la eficiencia en la
carboxilacion para atenuar el efecto del estrés por sequia. Las consecuencias del cierre
estomatico son diversas: reduccion en el crecimiento y en la acumulaciéon de biomasa,
causados por la baja tasa de intercambio gaseoso de CO, y O,, importante en los
procesos de fotosintesis neta y respiracion (Germ et al., 2007; Lawlor y Cornic, 2002;
Ramachandra et al., 2004; Flexas y Medrano, 2002).

Variables derivadas de Fluorescencia Fv/iFm, Y(II), ETR, gP y NPQ

Los patrones de cambio en parametros de la fluorescencia de la clorofila como F,/F,
Y(Il), ETR, gP y NPQ han sido reportados como indicadores de sensibilidad para medir
el efecto del estrés hidrico sobre el aparato fotosintético independiente del
comportamiento estomatico (Maxel y Johnson, 2000 y Gonzales et al., 2008, Zegada y
Monti, 2103). En este estudio, el periodo de déficit hidrico promovié cambios en F,/Fp,,
Y(Il), ETR, gP y NPQ en las variedades de S. tuberosum L. que indican alta capacidad
de autorregulacion funcional del PSIl que contribuye con la alta capacidad de tolerancia
de las plantas de papa bajo sequia, asi mismo alta capacidad de recuperacién después
de rehidratacion. En las variedades de papa el periodo de déficit hidrico no indujo
reduccion en la eficiencia del fotosistema Il (F,/Fy,); mientras influencié reduccién en Y(ll),
ETR y gP y aumento en NPQ, que sugieren leve alteracion de las reacciones
dependientes de luz. El incremento en la disipacién de calor NPQ (Cazzonelli, 2011,
Jones, 2013, Havaux y Niyogi, 1999), también encontrada en este estudio, al final del
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periodo de déficit en 307% en D. Capiro, 347% en P. Suprema y 103% para Esmeralda,
se relaciona con la proteccion del aparato fotosintético a partir del ciclo de la zeaxantina,
anteraxantina y violaxantina (Cazzonelli, 2011, Jones, 2013, Havaux y Niyogi, 1999).

Igualmente, el periodo de déficit hidrico indujé reduccion en la captura de luz gP en las
variedades de papa, causada por la reduccién o cierre de los centros de reaccion (Zlatev
y Yordanov, 2004), como resultado de una reduccion de la tasa de transferencia de
electrones al final del periodo de déficit en 72.68% para D. Capiro, en 73.8% para P.
Suprema y en 96.95% para Esmeralda. Bajo las condiciones ambientales del estudio, la
F./F. fue 6ptima (no inferior a 0,83) (Gonzales et al., 2008; Li et al., 2006 y Maxel y
Johnson, 2000) y se correlaciona con el rendimiento cuantico de la fotosintesis (Kao y
Forseth, 1992; Li et al., 2006) e indica que no hubo dafio al PSIl en condiciones del
estrés (Garg et al., 2002; Li et al., 2006). Zlatev y Yordanov (2004) indican que el dafio al
PSII bajo déficit hidrico ocurre por fotoinactivacion del PSIl asociada con la degradacion
de la proteina D1 (Huseynova et al.,, 2007). Se sugiere, que el dafio al aparato
fotosintético, puede ser mitigado por reparacion del PSII mediante la sintesis de la
proteina D1 (Huseynova et al., 2007). Asi mismo, se propone que la reduccién en F,/F
puede ser causada por la reoxidacion de la quinona A, lo que a la vez reduce la
transferencia de electrones y genera cambios en el ciclo de Calvin (Zlatev y Yordanov.
2004).

Por el contrario, cuando el estrés hidrico induce reduccion en la maxima eficiencia de
excitacion del PSII (F./Fy), los centros de reaccion estan reducidos (cerrados) y no
pueden capturar energia, lo que reduce la transferencia de electrones desde el
fotosistema |l al fotosistema | (Gonzales et al., 2008 y Maxel y Johnson, 2000, Garg et
al.,, 2002 y Li et al., 2006). Después de 1 dia de rehidratacion, los pardmetros Fv/Fm,
Y(Il), ETR, gP y NPQ se recuperaron con respecto a los controles en las tres variedades
de S. tuberosum L. Bajo condiciones de adecuada hidratacion, cuando la hoja es
irradiada, el incremento en la fluorescencia es explicado como un resultado de la
ganancia de electrones (reduccién de la quinona A-Q,) y otros aceptores de electrones
del PSIlI como la plastocianina, los cuales aparecen reducidos y no pueden aceptar sino
un electrén a la vez, es decir que cuando muchos centros de reaccion estan en estado
reducido se conduce a una reduccién en la eficiencia fotoquimica con su
correspondiente incremento en la fluorescencia (Gonzales et al.,, 2008; Maxwel y
Johnson, 2000).

Clorofila a, clorofila b, clorofila total, relacién Clorofila a/ Clorofila b y carotenoides

Un rasgo relacionado con la restriccion de agua es la concentracion de clorofila, el cual
también se relaciona con cambios en la capacidad fotosintética y en el rendimiento de
los cultivos (Berger et al., 2010; Zaefizadeh et al, 2010; Herbinger et al., 2002). Teixeira
y Pereira (2007) y Li et al (2006) reportan incremento en la concentracién de clorofila en
condiciones de estrés hidrico (Teixeira y Pereira, 2007; Li et al.,, 2006) y este se ha
asociado con la tolerancia de las plantas al déficit hidrico (Deeba et al., 2012). En
condiciones de estrés hidrico para algunas plantas se ha reportado la disminucion en la
concentracion de clorofila, asociado con el aumento de la enzima clorofilasa o el
incremento en su degradacion y esto se ha relacionado con la sensibilidad de las plantas
a déficit hidrico (Mihailovi¢ et al., 1997, Gadallah 1995). El aumento en la degradacién de
las clorofilas en muchas plantas también se ha asociado con el aumento de las ROS
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generadas en el estrés hidrico por el desbalance entre las dos fases de la fotosintesis
(Surendar et al., 2013, Ghobadi et al., 2013). En las variedades D. Capiro y P. Suprema
se registr0 una leve disminucion de la concentraciébn de clorofilas a y total en
condiciones del estrés, lo cual es semejante a lo reportado para plantas de papa alfalfa,
trigo y cebada (Ganiji et al., 2012; Rong-hual et al., 2006). Por el contrario, la variedad
Esmeralda presentdé un incremento en la concentracion de clorofila a y clorofila total,
relacion clorofila a/ clorofila b a partir de los 5 dias de déficit de riego (Teixeira y Pereira,
2007; Li et al., 2006; Deeba et al., 2012). El incremento en la concentracion de clorofila
en plantas de papa sometidas a sequia fue registrada por Teixeira y Pereira (2007) en S.
tuberosum L. cv. Desirée. En algodén, un nivel de déficit hidrico promovio el incremento
en la concentracién de clorofila, y con ello se increment6 la tasa fotosintética y la
capacidad para tolerar condiciones de sequia (Deeba et al.,, 2012). Asi mismo, en el
genotipo Kavir de trigo, la suspension de riego en la etapa de antesis indujo incremento
en la concentracion de clorofila, por ello se clasific6 como tolerante a déficit hidrico
(Ganji et al., 2012). La restriccion en el suministro de agua esta relacionada con
incremento en la concentracion de clorofila en genotipos tolerantes (Li et al., 2006;
Deeba et al., 2012) con respecto a genotipos sensibles a sequia, dependiendo de la
severidad y duracion (Kpyoarissis et al., 1995, Arjenaky et al., 2012). Considerando que
la clorofila tiene como funcién absorber la energia de la luz y transferirla a los centros de
reaccion para su posterior conversion a energia quimica en las reacciones del ciclo de
Calvin-Benson; aqui se propone que el incremento en la concentracion de clorofila
evidenciado en Esmeralda, es un rasgo que se asocia con mayor capacidad de tolerancia
a déficit hidrico, como es el caso de la variedad Esmeralda. El incremento en la
concentracion de clorofila se asocia con tolerancia a sequia, porque permite a las
plantas enfrentar mejor la sequia debido a que puede generar incremento en la
fotosintesis, la cual aporta carbohidratos que la planta puede invertir como sustrato
respiratorio para desplegar los mecanismos de tolerancia a la sequia (Buchanan et al.,
2000; Jones et al., 2013).

En contraste, los genotipos que reducen la concentracion de clorofilas en respuesta a
déficit hidrico, son considerados sensibles (Zaatiefizadeh et al., 2010; Herbinger et al.,
2002); Aqui, D. Capiro y P. Suprema redujeron moderadamente la concentracion de
clorofilas. Esta reduccion es consistente con la reportado en ciertos genotipos de de
algodon (Deeba et al., (2012); asi como en plantas de jatropa (Silva et al., 2012) y girasol
(Ghobadi et al., 2013) sometidas a déficit hidrico. Bajo condiciones de déficit hidrico, la
reduccion en la concentracion de clorofilas es el resultado del dafio al cloroplasto
causado por la alta produccién de especies reactivas de oxigeno y es un indicador de la
sensibilidad de las plantas frente a esta condicién de estrés (Herbinger et al., 2002;
Zaefizadeh et al.,, 2010; Sapeta et al., 2013). Igualmente, la disminucién en la
concentracion de clorofilas a y b es el resultado de una baja tasa de sintesis de
pigmentos y de la degradacion de estos en respuesta a estrés oxidativo (Smirnoff,
1993).

En adicién, para plantas como trigo (Herbinger et al., 2002), maiz (Efeoglu et al., 2009) y
girasol (Ghobadi et al., 2013) en condiciones de estrés se ha observado un aumento en
la concentracion de carotenoides como un mecanismo importante de defensa ya que
tienen un efecto antioxidante y evitan la sobre-reduccién del aparato fotosintetico
(Pierantozzi et al., 2013, Herbinger et al., 2002, Ghobadi et al., 2013). Los resultados de
este estudio, muestran que las tres variedades de papa presentaron incremento en la
concentracion de carotenoides desde el primer dia de déficit hidrico para Esmeralda y D.
Capiro y desde el 2 dia de déficit para P. Suprema; siendo mayor para la variedad
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Esmeralda y menor para D. Capiro. Este aumento de carotenoides podria ser un
mecanismo de defensa ante la presencia de estrés en la fase foto causado por la
limitacion en el flujo de entrada de CO, (Efeoglu et al., 2009, Cazzonelli 2011; Ashraf y
Harris 2013, Ghobadi et al., 2013), mas eficaz en la variedad Esmeralda. El incremento
significativo en el contenido de carotenoides especialmente en Esmeralda es consistente
con lo reportado en arboles de oliva (Pierantozzi et al., 2013) y plantas de algodén
(Deeba et al., 2012) sometidos a déficit hidrico. El incremento en la concentracion de
carotenoides reportado por varios autores (Cazzonelli, 2011, Mortensen y Skibsted,
1997), se relaciona con foto proteccion (Elsheery y Cao, 2008) causado por el déficit
hidrico; respuesta que se puede asociar con tolerancia a sequia, porque permite a las
plantas enfrentar mejor la sequia debido a que permite mantener la fotosintesis bajo
déficit hidrico (Buchanan et al., 2000; Jones et al., 2013).

Temperatura de la hoja

Una respuesta relacionada con la disminuciéon de la conductancia estomatica es el
incremento en la temperatura de la hoja, debido a que el cierre de los estomas impide la
disipacion de la energia en forma de calor (Siddique et al., 2000, Liu et al., 2011a). En las
tres variedades de papa se observé una aumento de la temperatura foliar que se puede
asociar con el cierre estomatico como respuesta temprana al estré déficit hidrico sensado
por planta. Los valores mas bajos de W foliar (cercanos a -2.0 MPa) coincidieron con los
valores mas altos de temperatura, lo que permite sugerir una regulacién de la cantidad de
agua a través de la disminucién de la conductancia estomatica. Estos resultados son
acordes con lo reportado en plantas de papa (Liu et al.,, 2011), algodén (Palla et al.,
1967), trigo (Luy Zhang 1999) vy frijol (Miyashita et al., 2005) sometidas a déficit hidrico,
en las que la restriccion en la disponibilidad de agua en el suelo, indujo incremento en la
temperatura foliar. La temperatura foliar se puede correlacionar negativamente con la
transpiracion, lo cual se confirma en el presente estudio, a menor transpiraciébn mayor
temperatura de la hoja. Estudios previos han confirmado que el incremento en
temperatura foliar pueden ser atribuido a baja transpiracién por cierre estomatico (Luy
Zhang 1999; Liu et al., 2011) evidenciada en las plantas de las variedades de papa. El
incremento en la temperatura de la hoja debido a baja gs también se ha reportado en
plantas de frijol (Miyashita et al.2005). Debido a que el ABA tiene una importante funcién
en el mecanismo de cierre estomatico bajo condiciones de déficit hidrico (Brodribb et al.,
2011 y Parent et al., 2014). Cowman y Troughton (1971), proponen que los estomas
desempefian un papel en el intercambio gaseoso y la difusiéon de vapor de agua en las
plantas; por ello proponen que la regulacidon estomatica es 6ptima cuando favorece el
balance entre la transpiracion y el intercambio gaseoso. Asi mismo, la capacidad de
recuperacion de las variedades de papa fue demostrada, debido a que 1 dia después de
rehidratacion, la temperatura de la hoja en las tres variedades de para se restaurd en
106.2% para D. Capiro, 88.65% en P. Supremay 93.38% en Esmeralda.

Parametros de crecimiento y rendimiento en las plantas de S. tuberosum L.

La reduccién en el crecimiento de las plantas sometidas a restriccion hidrica ha sido
reportado en solanidceas como papa (lerna y Mauromicale, 2006, Lahlou et al., 2003;
Germ et al., 2007) y tomate (Bray 1998; Sanchez-Rodriguez et al., 2010). En este
estudio, se presentd reduccion significativa en la LT (P. Suprema), la MSH (las tres
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variedades), la MSTa (P. Suprema), la MST (P. Suprema) y RT por planta (Esmeralda)
bajo la condicién de déficit hidrico con respecto a la de irrigacién; asi como la pronta
recuperacion en los parametros fisiolégicos, permiten sugerir que las plantas estuvieron
sometidas a un estrés moderado; considerando que el periodo de déficit se aplicd una
vez al inicio de la etapa de induccién de tuberizacion. Varios autores proponen gque la
severidad de los efectos del déficit hidrico en los cultivos depende de la variedad, la
duracion de la sequia y del estado de desarrollo de las plantas (Tourneux et al., 2003;
Deblonde et al., 2001). La reduccion en los parametros de crecimiento mencionados en
las plantas sometidas a déficit hidrico, puede estar asociado con la reduccion de la
fotosintesis neta y en el estado hidrico de las plantas (¥, foliar y CRA) (Shao et al., 2008;
Medeiros et al., 2012; Medeiros et al., 2012; Sapeta et al., 2013) componentes que
actuaron conjuntamente. Se sugiere, que la reduccion en el crecimiento en las plantas
sometidas a déficit puede estar asociada con la baja absorcion y disponibilidad de agua,
por bajos potenciales hidricos en el suelo, que causaron cierre estomatico (Shao et al.,
2008; Medeiros et al.,, 2012). Asi mismo, se propone que el déficit hidrico afecta
negativamente el crecimiento de las plantas (Xu et al., 2010; Shao et al., 2008; Medeiros
et al.,, 2012; Sapeta et al., 2013), debido a que reduce la presién de turgencia requerida
en los procesos de crecimiento (Parent et al., 2014; Lahlou et al., 2003). En las plantas
de papa de las tres variedades, el déficit hidrico por bajo potencial (‘¥ foliar cercano a
2.0 MPa), generd disminucion en el CRA, disminucion en la tasa de fotosintesis por
limitacion estomatica principalmente, y todos estos cambios puedieron participar en la
reduccion del crecimiento. La baja absorcién de agua por baja gs (Parent et al., 2014;
Pantin et al., 2013) reduce el CRA en las células y reduce el suministro de agua para
soportar el crecimiento de células y tejidos; por ello la acumulacién de MST sfue reducida
bajo déficit. La reduccién en la MST en las tres variedades también esta asociada con la
reduccion en las tasas de fotosintesis neta registrada, translocacién de fotoasimilados y
otros procesos de crecimiento (Shao et al., 2008). El cierre estomatico se asocia con baja
acumulaciéon de biomasa, ocasionada por la disminucién en tasa de intercambio gaseoso
de CO, y O,, importante en los procesos de fotosintesis y respiracion; procesos que
determinan reduccién en el crecimiento de los 6rganos vegetales (Lawlor y Cornic, 2002;
Ramachandra et al., 2004; lerna y Mauromicale, 2006). El limitado suministro de agua en
el continuo suelo-planta bajo condiciones de déficit hidrico, restringe la trasferencia de
electrones para producir ATP y NADPH y el ciclo de Calvin o ciclo de fijacion y
reduccion de CO, (Sapeta et al., 2013; Xu et al., 2010; Shao et al., 2008; Medeiros et al.,
2012) y reduce el crecimiento.

En adicién, bajo déficit hidrico la sintesis de ABA a nivel de las células foliares, causa
reduccion en la perdida de agua por transpiracion mediante el cierre estomatico, en la raiz
el ABA disminuye la conductividad hidraulica por inactivacion de acuaporinas, lo que reduce
la permeabilidad en los haces vasculares (Parent et al., 2014; Pantin et al., 2013). Los altos
niveles de ABA en las etapas vegetativa y reproductiva de la plantas de papa bajo
condiciones de estrés hidrico se pueden relacionar con la inhibicion de la division y
elongacion celular reportada por Sreenivasulu et al., (2012) y que ha sido demostrada por
otros autores. La reduccion en los pardmetros de crecimiento de acuerdo a la variedad: MST,
longitud del tallo, MSH y MSTa a los 123 dds, también se puede explicar considerando que
bajo déficit hidrico el desbalance en el suministro de agua para mantener el continuo SPA de
agua (Parent et al., 2014) es responsable de la baja presion de turgencia, importante en
procesos de division y elongacion celular. En el estudio reportado por Lahlou et al., (2003)
en variedades de S. tuberosum L., el estrés por sequia redujo el numero de tallos por planta
en un 28%; asi mismo el nimero de tubérculos fue reducido en un 7% en Nicola y 27% en
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Monalisa. Igualmente, lerna y Mauromicale (2010), en las variedades mediterraneas
Sieglinde y Spunta (S. tuberosum L.) sometidas a déficit hidrico; se obtuvieron reducciones
en la acumulacién de materia seca en tallos y hojas de la masa seca total bajo estrés hidrico
moderado fue del 12% (16.8 g planta™ versus 19.2 g planta™ en los controles) y 7.0% (22.2
g planta™ versus 24.0 g planta™ en los controles) respectivamente.

Estudios previos coinciden en afirmar que el rendimiento de tubérculos es afectado por el
nivel de irrigacion en el suelo (Deblonde y Ledent, 2001; Schittenhelm et al., 2006); en S.
tuberosum L. variedad ‘Cara’ se redujo el rendimiento de tubérculos aproximado a un 9.3%
con reduccion en el suministro de agua del 20%; mientras con aplicaciones de 40 y 60 %
menos de riego, el rendimiento decrecié 25.7y 42.7%, respectivamente (Badr et al., 2010).
Por el contrario, en este estudio, aunque hubo reduccién en el rendimiento de tubérculos
bajo déficit hidrico, esta no fue significativa; posiblemente el periodo de déficit hidrico fue
corto y después de la rehidratacién las plantas lograron mitigar el efecto negativo del déficit.
Posiblemente, al inico de tuberizacion, la limitacién hidrica redujé el ingreso de CO, al
mesdfilo foliar, la fotosintesis y la sintesis de triosas fosfato y otros productos fotosintéticos
(almidoén, sacarosa, glucosa, fructosa) para que se translocaran desde las hojas fuente a los
tubérculos y otros érganos en crecimiento activo (Dwelle, 1990; Menzel, 1985); sin embargo,
después de rehidratacion, las plantas restauraron la fotosintesis a los valores de las plantas
de los controles; por consiguiente, tuvieron la capacidad de translocar fotoasimilados para el
crecimiento de tubérculos. En este estudio, aunque la variedad Esmeralda present6 las mas
alta fotosintesis neta bajo déficit hidrico, la mayor reduccién en el rendimiento con respecto a
las otras variedades, posiblemente se debe a que fue la variedad que presenté estrés hidrico
por mas dias (6); ademas se sugiere que el menor rendimiento en Esmeralda se debe a
diferencias genéticas, debido a que bajo irrigacién entre las tres variedades, la de menor
rendimiento potencial fue Esmeralda. Ademas, se reconoce que la planta de papa es
sensible al estrés por déficit hidrico; la disponibilidad de agua en el suelo no debe reducirse
mas del 30% para alcanzar 6ptimos rendimientos (Darwish et al., 2006; Tourneux et al.,
2003). Un suministro adecuado de agua es determinante desde el inicio de la tuberizacion
hasta que la planta alcanza la mas madurez fisiolégica para obtener rendimientos 6ptimos
(Haverkort et al., 1990; Onder et al., 2005; Tourneux et al., 2003). La restriccién hidrica
durante los diferentes estados de desarrollo de la papa reduce el crecimiento, el rendimiento,
el nimero de tubérculos por planta y el tamafio y la calidad de estos (Karafyllidis et al., 1996;
Yuan et al., 2003).

Con respecto al incremento no significativo en la relacion raiz/ parte aérea en las tres
variedade sometidas a déficit hidrico, se sugiere redistribucion de fotoasimilados en favor de
la raiz, como estrategia para reducir las superficie foliar y por consiguiente reducir la
transpiracion; asi mismo como mecanismo para la obtencion de agua del el suelo. En la
presente investigacion, la relacién raiz/parte aérea fue mayor en las plantas sometidas a
déficit hidrico (1.72, 0.99 y 1.58) con respecto a las plantas irrigadas (1.52, 0.98 y 1.53) para
las variedades D. Capiro, P. Suprema y Esmeralda respectivamente; por ello se puede
afirmar que durante el periodo de sequia las plantas ajustaron el metabolismo de
carbohidratos para crecimiento de la raiz para hacer mas eficiente el aprovechamiento de
agua (Singh y Singh 2006; Diaz-Lépez et al., 2012).

Relaciones entre pardmetros fisioldgicos e indices de tolerancia
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En las variedades de papa sometidas a déficit hidrico del presente estudio, la reduccion en
Y, foliar se relacioné con la reduccién en el CRA; la baja disponibilidad de agua en el suelo
causo el cierre estomatico, y restringio la absorcion y el transporte de agua en el continuo
suelo-planta hasta las hojas (Santos et al., 2013; Van den Bilcke et al., 2013; Alvarez
et al., 2011; Sanchez-Rodriguez et al., 2010; Vos y Haverkort, 2007; Liu et al., 2005;
Medeiros et al., 2012). Asi mismo, el W, foliar se correlacioné positivamente con los
parametros asociados con la eficiencia fotosintética como A, gs, E, Fv/Fm, Y(ll), ETR
y qP; de tal forma que al mas bajo W, foliar (-2.0 MPa), hubo reduccién en los
parametros mencionados (Fig. 2-6 y 2-8). Vos et al., (1987) y Lawlor y Cornic (2002)
afirman que bajo déficit hidrico hay reduccién en la fotosintesis por cierre estoméatico.
Bajo déficit hidrico, en la hoja y en la raiz, la sintesis de ABA induce la expresion de
genes involucrados en la defensa a déficit hidrico, entre los que se encuentra
aquellos genes que codifican proteinas relacionadas con el cierre estomatico
(Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 1997). Se resalta que las células guarda de las
plantas de papa poseen la capacidad de reducir la pérdida de agua por E reduciendo
gs, con reduccién en A por reduccion en la gs la cual limita el ingreso de CO,
utilizado en fotosintesis neta. Asi mismo, bajo sequia, el bajo W, foliar se asocia con
la baja E, que caus6 incremento en la temperatura de la hoja debido a que la baja gs
limité la E y la difusién de vapor de agua en las hojas para reducir la temperatura
foliar (Miyashita et al., 2005). El bajo W}, foliar se correlacioné positivamente (Tabla 2-
2) con la reduccion en F,/F, (aunque no inferior a 0.8) Y(Il), ETR y qP. resultado
similar al reportado en plantas de arroz sometidas a sequia, cuando el W, foliar fue
menor a -2.0 Mpa, la F,/F, decreci6é por dafio en el PSII. La reduccion en F,/F, por
debajo de 0.8 sugiere dafio al PSIl (Garg et al., 2002; Li et al., 2006); mientras la
maxima eficiencia del PSIl (F,/F,) cuando no es afectada por estrés hidrico es una
indicacion de que la reduccion en la fotosintesis neta puede asociarse con limitacion
en la conductancia estomatica cuando el estrés es moderado, como es el caso de las
variedades de papa del presente estudio. La correlacién positiva entre A con E y gs
permite sugerir que A se reduce por restriccidbn estomatica; asi mismo, la baja A (a
bajo W, foliar cercano a -2.0 MPa) se correlaciond positivamente con la disminucién
en Y(II), ETR vy qP; lo que sugiere que la disminucién en A también obedece a
reduccion en la captura de la luz y transporte de electrones, por alteracion leve de la
fase de reacciones dependientes de luz, sin que se presentarda dafio al PSIl. Asi
mismo, la respuesta de la A se correlacioné negativamente con NPQ y contenido de
carotenoides, lo que sugiere que al mas bajo W, foliar, la planta incremento la
sintesis de carotenoides para disipacion térmica de energia por la via de las
xantofilas como lo sugiere varios autores (Cazzonelli, 2011, Mortensen y Skibsted,
1997) y se relaciona con foto proteccion (Elsheery y Cao, 2008) causado por el déficit
hidrico.

Esmeralda presentd los mas altos indices de tolerancia para parametros fisiolégicos
como: A, gs, E, CRA, TTE, WUEIi, CHa, CHb, CH total, relacion CHa/CHb y
carotenoides; lo que puede indicar mayor capacidad de respuesta al déficit hidrico
relacionada con reduccion del potencial foliar hasta -2.0 MPa en un periodo mas largo
de tiempo, debido a su respuesta temprana de cierre estomatico y menor
transpiracion, menor reduccion en la tasa de fotosintesis neta, mayor eficiencia en el
uso del agua intrinseca, mayor concentracién de clorofila a, b y carotenoides, menor
incremento en la temperatura foliar, mayor incremento en la relacion R/A, mayores
actividades CAT y POD, mayor contenido de prolina, de proteina total y de azucares
totales; respuestas que varios autores han asociado como indicadores de tolerancia
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a sequia (Sanchez-Rodriguez et al.,, 2010; Liu et al.,, 2011; Silva et al., 2012;
Cazzoneli et al., 2011; Homayoun et al., 2011; Graca et al., 2010; Zegada-Lizarazu y
Monti, 2013).

2.6 Conclusiones

e Las tres variedades D. Capiro, P. Suprema y Esmeralda toleraron potenciales hidricos
gue han sido asociados con el punto de marchitez permanenete en otras variedades, sin
presenter sintomas deletéreos relacionados con este nivel de estrés, como el dafio al
aparato fotosintético.

e EIl periodo de déficit hidrico corto entre 4 -6 dias indujé cierre estomatico progresivo con
un descenso paralelo en la fotosintesis neta, asociada con la baja asimilacion de CO,,
aunque los efectos de la limitacién hidrica fueron casi completamente eliminados
después de 1 dia de rehidratacion.

e La variedad Esmeralda present6 la mas baja reduccién de la fotosintesis, lo cual puede
ser explicado en parte por el incremento en la concentraciéon de clorofilas, una
caracteristica que ha sido asociada con tolerancia a condiciones de estrés.

¢ Ninguna de las tres variedades present6é reduccion significativa en el rendimiento de
tubérculos, esto posiblemente por que ninguna presentd dafio en el aparato fotosintético.

¢ En Esmeralda el incremento en el contenido de clorofla, asi como la mas baja reduccion
en la fotosintesis y la alta WUEiI permiten sugerir que ésta variedad tiene mayor
capacidad de respuesta a periodos de déficit de riego mas prolongados en las zonas
de produccion. Sin embargo, es necesario explorar esto al igual que otros rasgos
relacionados con el mecanismo de respuesta a estrés.

e Latres variedades pusieron en marcha estrategias de proteccion que evitaron el dafio
al aparato fotosintético; por ello, los patrones de cambio en Y(Il), ETR y gP
(disminucién) y NPQ (aumento) bajo déficit hidrico permiten sugerir una alteracién
leve en la fase de las reacciones dependientes de la luz, que no tuvo un efecto
significativo en la tasa de fotosintesis neta.

e Las respuestas de recuperacion en W, el CRA, A, g., E, la eficiencia fotoguimica del
PSII (F./F.), la concentracion de clorofila, la temperatura de la hoja después de un dia
de rehidratacion fueron suficientemente demostradas.

e [Este experimento revela que mediante el seguimiento de parametros como el potencial
hidrico foliar, la temperatura de la hoja, la concentracion de clorofila y la fluorescencia
de la clorofila en los cultivos comerciales de papa, se puede reconocer la ocurrencia de
déficit hidrico; asi mismo estos parametros pueden utilizarse como indicadores para
analizar la respuesta de plantas de papa sometidas a sequia que puede ser
aprovechados en programas de fitomejoramiento de papa.
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3.Respuesta antioxidante y de ajuste osmaotico
en tres variedades de papa (Solanum
tuberosum L.) en condiciones de estrés
hidrico por suspension de riego

3.1 Resumen

La restriccién en la disponibilidad de agua es uno de los factores que mas afecta la
produccion agricola. La hipétesis planteada fue que con base en el comportamiento de
las variedades en las zonas de produccion, las tres variedades de Solanum tuberosum L.
presentarian respuesta diferencial a un periodo de déficit hidrico por suspension del
riego. El objetivo de este estudio fue analizar las respuestas de plantas de papa de tres
variedades variedades Andinas de S tuberosum L.: Diacol Capiro, Pastusa Suprema y
Esmeralda por estrés hidrico e identificar los rasgos de tolerancia al estrés. Los
tratamientos se dispusieron en el arreglo de parcelas divididas bajo el disefio de bloques
completos al azar con tres repeticiones; en la parcela principal se evaluaron las variedades y
en la subparcela el estado hidrico (déficit hidrico o irrigado). Las plantas irrigadas
mantuvieron el W, foliar a valores cercanos a 0 MPa y un potencial matricial del suelo
cercano a 0 KPa durante todo el ciclo de vida. El tratamiento de déficit hidrico se
impuso por suspension de riego a los 74 dias después de siembra (dds) durante el
estado de inducciéon de tuberizacién. El estrés hidrico se aplic6 en un periodo corto
de tiempo, 4 a 6 dias, hasta alcanzar en el suelo potenciales matriciales cercanos a -
45 Kilopascales, gue son considerados como causantes de estrés hidrico en papa. El
nivel de estrés también se determind midiento el potencial hidrico foliar (W,) hasta
valores mas negativos a -1.6 MPa, como el punto de marchitez permanente dl suelo
para plantas de papa. El tratamiento de déficit hidrico se realiz6 hasta alcanzar un W,
cercano a -2.0 MPa, después de lo cual las plantas fueron rehidratadas. Las tres
variedades sin riego disminuyeron el Wh foliar a partir del primer hasta un valor cercano
de -2.0 MPa en periodo de tiempo diferente: 4 dias para D. Capiro, 5 dias para P.
Suprema y 6 dias para Esmeralda. En las tres variedades evaluadas, el déficit hidrico
indujo incremento significativo (P<0.01) en la pérdida de electrolitos, el contenido de
Malondialdehido, las enzimas antioxidantes como Catalasa y Peroxidasa, compuestos
asociados con ajuste osmotico como prolina 'y azucares reductores, azucares totales y
proteina total. En las plantas irrigadas de las tres variedades la pérdida de electrolitos
vario entre 17.07 y 27.51%, el contenido de Malodialdehido varié entre 1.10 y 1.32 pmol
g* material vegetal fresco (MVF), la actividad especifica Catalasa estuvo entre 21.41 y

69.01 pmol de HZOZ*min"l*mg"1 proteina y la Peroxidasa se mantuvo entre 0.99 y 1.36

AA436 nm*Amin™*mg™ proteina, el contenido de Prolina varié entre 31.08 y 53.08 pg g™
MVF, el contenido de azlcares reductores estuvo entre 0.22 y 0.50 ug mg* MVF, el
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contenido total de azlcares varié entre 2.04 y 5.43 pg mg™ MVF, el contenido total de
proteina vari6 entre 4.15 y 4.29 mg g* MVF. Bajo déficit de riego la pérdida de
electrolitos mas alta fue para Esmeralda entre los 2 y 6 dias (entre 28.44 y 48.17%), el
contenido de Malondialdehido fue el mas alto a los 2 y 4 dias para D. Capiro (2.10y 2.49
umol g* MVF) y a los 5y 6 dias para Esmeralda (2.30 y 1.96 pmol g* material MVF), la
actividad especifica Catalasa fue mas alta a los 2 dias para D. Capiro (365.3 pmol de

Hzoz*min'l*mg'l proteina) mientras a los 4, 5y 6 dias fue mas alta para Esmeralda (393,

411 y 493 umol de Hzoz*min'l*mg'l proteina), la actividad especifica Peroxidasa fue mas

alta a los 4 dias para D. Capiro (3.7 AA436 nm*Amin™*mg-* proteina) mientras alos 5y 6
dias fue mas alta para Esmeralda (5.1 y 7.3 AA436 nm*Amin**mg-' proteina), el
contenido de Prolina més alto a los 2, 4, 5y 6 dias fue para Esmeralda (entre 413 y 1411
ug g MVF), el contenido de azlcares reductores mas alto a los 2, 4 y 5 dias fue para P.
Suprema (entre 1.70 y 2.33 pg mg™* MVF) y a los 6 dias para Esmeralda (2.02 pg mg™
MVF), el contenido total de azlcares entre los 2 y 6 dias fue para P. Suprema (9.82 y
15.33 pg mg™ MVF), el contenido de proteina total a los 4 dias para D. Capiro (4.49 mg g°
! MVF), 5 dias para (4.49 mg g MVF), 5 (452 mg g* MVF). Al primer dia de
rehidratacion, solamente el contenido de proteina se recuperé a los valores de las
plantas irrigadas en las tres variedades; no obstante los demas parametros de
respuesta bioquimica no se restauraron mostrando baja capacidad de recuperacion de
las plantas de las tres variedades evaluadas. Con base en los resultados, la variedad de
S. tuberosum L. que presenté mejor respuesta frente a déficit de riego en enzimas
antioxidantes, malondialdehido y osmolitos fue Esmeralda; mientras P. Suprema
present6 contenido mas alto de azlcares reductores y azlcares totales. Asi mismo,
estos resultados demuestran que las variedades de papa evaluadas desplegaron
componentes asociados con el mecanismo de defensa antioxidante de caracter
enzimatico para proteger moléculas y estructuras celulares e igualmente activaron
mecanismos de ajuste osmético mediante la sintesis de prolina y azlUcares reductores
para reducir la pérdida de agua bajo condiciones de déficit hidrico.

Palabras clave: sequia, antioxidante, ajuste osmatico, recuperacion.

Abstract

The restriction in the availability of water is one of the factors that affect agricultural
production. The hypothesis was that based on the performance of the varieties in the
production areas, the three varieties of Solanum tuberosum L. showed differential
response to a period of water deficit by irrigation suspension. The aim of this study was to
analyze the responses of plants of three Andean potato varieties Solanum tuberosum L.:
Diacol Capiro, Pastusa Suprema and Emeralda water stressed and identify stress
tolerance traits. The treatments were arranged in split arrangement under the design of
randomized complete block with three replicates plots; in the main plot varieties (or
irrigated water deficit) were evaluated and water status they in the subplot. Irrigated
plants maintained Wh foliar at values close to 0 MPa and soil matric potential near 0 kPa
throughout the life cycle. The drought treatment was imposed by suspending irrigation at
74 days after sowing (DAS) for the state tuber induction. Water stress was applied in a
short period of time, 4-6 days until the ground near -45 Kilopascals values that are
considered to cause water stress in potato. The stress level was also determined midiento
leaf water potential (Wh) to more negative at -1.6 MPa, as the wilting point values for
potato plants. The drought treatment was performed until a Wh close to -2.0 MPa, after
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which the plants were rehydrated. The three varieties without irrigation leaf Wh decreased
from the first to a value close to -2.0 MPa in different time period: 4 days to D. Capiro, five
days to P. Supreme and six days to Esmeralda. In the three varieties evaluated, the water
deficit induced significant increment (p<0.01) in the leakage electrolytes, Malondialdehyde
content, antioxidant enzymes such as catalase and peroxidase, compounds associated
with osmotic adjustment as proline and reducing sugars, total sugars and total protein. In
irrigated plants of the three varieties, leakage electrolytes varied between 17.07 and
27.51%, Malodialdehido content varied between 1.10 and 1.32 umol g* fresh plant

material (MVF), Catalase specific activity was between 21.41 y 69.01 pmol de HZOZ*min'

“*mg” protein and the Peroxidase remained between 0.99 y 1.36 AA436 nm*Amin™*mg
protein, the proline content varied between 31.08 and 53.08 pg g MVF, the reducing
sugar content was between 0.22 and 0.50 pg mg™ MVF, the total sugar content varied
between 2.04 and 5.43 ug mg™* MVF, the total protein content varied between 4.15 and
4.29 mg g* MVF. Under deficit irrigation, leakage electrolyte was higher for Esmeralda
between 2 and 6 dat (between 28.44 and 48.17%), the Malondialdehyde content was the
highest at 2 and 4 days for D. Capiro (2.10 and 2.49 umol g MVF) and at 5 and 6 days
for Esmeralda (2.30 and 1.96 pmol g* MVF), catalase specific activity was highest at 2

days for D. Capiro (365.3 umol de Hzoz*min'l*mg'l protein) as 4, 5 and 6 days was

higher for Emeralda (393, 411 y 493 pmol de Hzoz*min'l*mg'l protein), the peroxidase

specific activity was higher after 4 days to D. Capiro (3.7 AA436 nm*Amin™*mg-' protein)
as a 5 and 6 days was higher for Emeralda (5.1 y 7.3 AA436 nm*Amin™*mg™ protein), the
highest content of proline at 2, 4, 5 and 6 days was to Emeralda (between 413 and 1411
g g* MVF), the contents of reducing sugars was highest at 2, 4 and 5 days for P.
Suprema (between 1.70 and 2.33 pug mg™ MVF) and 6 days to Emeralda (2.02 pg mg™
MVF) content total sugars between 2 and 6 days was to P. Supreme (9.82 and 15.33 ug
mg ™ MVF), total protein content after 4 days to D. Capiro (4.49 mg g™ MVF), 5 days (4.49
mg g MVF), 5 (4.52 mg g* MVF). The first day of rehydration, only the protein content
recovered to the values of the irrigated plants in the three varieties; however the other
parameters biochemical response were not restored showing low capacity of recuperation
of the plants of the three varieties evaluated. Based on the results, the variety of S.
tuberosum L. wich presented better response to deficit irrigation in antioxidant enzymes,
malondialdehyde and osmolytes was Esmeralda; while P. Suprema presented higher
reducing sugars and total sugars content. Thereby, these results demonstrate that the
potato varieties evaluated deployed components associated with the antioxidant defense
mechanisms enzymatic to protect cellular structures and also osmotic adjustment
mechanisms activated by the synthesis of proline and reducing sugars to reduce water
loss under water deficit.

3.2 Introduccidn

El cambio climético a nivel global ha causado una aumento en las emisiones de gases
invernadero y en la temperatura, produciendo modificaciones en los patrones de
precipitacion (Arnell, 2004; Hitz y Smith, 2004). Estas variaciones climaticas han llevado
a una disminucion en la disponibilidad de agua, aumentando la frecuencia y la severidad
del déficit hidrico en las plantas cultivadas (Oky y Kanae, 2006 y Mal et al., 2006). En
este escenario es necesario obtener cultivares que toleren las condiciones de estrés
(Shinozaki y Yamaguchi-Shinozaki, 2007; Bartels y Ramanjulu, 2005; Zegada-Lizarazu y
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Monti, 2013; Sanda et al., 2012; Hu et al., 2010), asi como entender los mecanismos que
permiten a las plantas alcanzar estos niveles de tolerancia (Munné-Boscha et al., 2009;
Kulkarni y Phalke, 2009; Yuan et al., 2003; Liu et al., 2006; Haverkort et al, 1990;
Jefferies y Macerron, 1987).

Las plantas han desarrollado mecanismos para adaptarse al déficit hidrico, que incluyen
el aumento en la toma de agua (Shao et al, 2008) o la disminucién de la pérdida de ésta
(Morales et al., 2013, Da silva et al., 2008, Farhad et al., 2011; Sanchez-Rodriguez et al.,
2010). El ajuste osmotico por sintesis y acumulacion de solutos compatibles en el
citoplasma y la vacuola reduce el potencial osmético y mantiene el contenido celular de
agua (Serraj y Sinclair, 2002). Estos osmolitos incluyen azlcares como sacarosa Yy
fructosa y aminoacidos como la prolina (Chen y Murata, 2002). Los solutos compatibles,
ademds, ejercen un efecto protector sobre las macromoléculas y estructuras celulares
disminuyendo el dafio que causa el estrés oxidativo (Hasegawa et al., 2002; Sakamoto y
Murata, 2002; Madhava et al., 2006; Sanchez-Rodriguez et al., 2010; Farhard et al.,
2011). Bajo condiciones de sequia se ha reportado incremento en el contenido de
prolina en plantas de papa (Knipp y Honermeimer, 2006; Yanga et al., 2013), tomate
(Claussen, 2005; Sanchez-Rodriguez et al., 2010), y crisantemo (Sun et al., 2013); asi
mismo, en el contenido de azlcares reductores en plantas de papa (Brunton et al., 2007)
y maiz (Pimentel, 1999) y de prolina y azlUcares reductores en plantas de papa (Farhard
et al., 2011), frambuesa (Morales et al., 2013) y soya (Da silva et al., 2008).

Las plantas para evitar la pérdida de agua durante el déficit hidrico cierran los estomas
en un proceso mediado por el acido abscisico (Mackova et al., 2010; Bray, 1988). El
cierre estomético reduce la perdida de agua pero restringe la entrada de CO,y causa un
desacople entre las dos fases de la fotosintesis neta, generando la produccion de especies
reactivas de oxigeno (ROS) (Mittler, 2002; Noctor et al., 2014; Khanna-Chopra y Selote,
2007). Adicionalmente, en déficit hidrico severo, puede haber dafio en la estructura del
aparato fotosintético lo cual causa fotoinhibicion y aumenta la produccion de ROS
(Gobhadi et al., 2013; Surendar et al., 2013; Deeba et al., 2012).

El aumento de ROS en condiciones de estrés hidrico ha sido reportado en plantas de papa
(Weneger y Jansen, 2013, Gabriel et al., 2013), tomate (Romero-Romero et al., 2005;
Sanchez-Rodriguez et al., 2010), crisantemo (Sun et al., 2013) vy algodén (Deeba et al.,
2012) entre otras. Las ROS alteran el funcionamiento de las plantas debido a que los
principales componentes celulares blanco de éstos son los lipidos, las proteinas, los acidos
nucleicos y las enzimas (Blokhina et al., 2003; Yordanov et al., 2003; Masoumi et al., 2010;
Cruz de Carvalho et al., 2008; Noctor et al., 2014). Uno de los principales dafios causados
por las ROS, es la peroxidacién de los acidos grasos insaturados de las membranas lo que
disminuye su estabilidad, alterando su permeabilidad y modificando el metabolismo celular
(Yordanov, 2003). EIl grado de dafio de las membranas celulares causado por el estrés
hidrico puede determinarse por la pérdida de electrolitos de la célula (Masoumi et al., 2010;
Yordanov, 2003). En plantas de maiz (Valentovic et al., (2006), trigo (Baji et al, 2001) y
girasol (Gobhadi et al., 2013) se ha reportado la perdida electrolitos en estrés hidrico. Otro
indicativo de la peroxidacion lipidica en las membranas es el Malondialdehido (MDA),
formado por la descomposicion de los peréxidos lipidicos (Pandey et al, 2010). En
condiciones de estrés hidrico se ha encontrado un incremento en el contenido de MDA en
plantas como tomate (Sdnchez-Rodriguez et al., 2010), algodén (Deeba et al., 2012), cafia
de azucar (Boarettto et al., 2014) y aji (Anjum et al., 2012).
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Las plantas han desarrollado diferentes mecanismos de respuestas para mitigar el efecto
de las ROS que se generan bajo condiciones de estrés, principalmente la produccion de
antioxidantes y de moléculas protectoras de macromoléculas y estructuras (Noctor et al.,
2014; Cruz de Carvalho, 2008; Shirivali et al, 2003; Mittler, 2002; Shinozaki y Yamaguchi-
Shinozaki, 1997; Khanna-Chopra y Selote, 2007). Bajo condiciones de estrés por déficit
hidrico plantas de papa (Weneger y Jansen, 2013, Gabriel et al, 2013), tomate (Romero-
Romero et al, 2005; Sanchez-Rodriguez et al., 2010) y crisantemo (Sun et al., 2013) han
aumentado los antioxidantes enziméticos que detoxifican las ROS, como catalasa (CAT)
(Sun et al., 2013; Deeba et al., 2012; Boaretto et al, 2014; Anjum et al., 2012), superoxido
dismutasa (SOD), Peroxidasa (POD) (Yoshida et al., 2003; Cosio y Dunand, 2009;
Ghobadi et al., 2013) y Superoxido Dismutasa (SOD) (Zaefyzadeh et al, 2009). Igualmente,
se ha observado una disminuciéon en el dafio oxidativo por la proteccion generada por
osmolitos compatibles como azlcares y aminoacidos. En plantas de papa (Knipp vy
Honermeimer, 2006, Yanga et al, 2013; Brunton et al., 2007; Farhard et al., 2011), tomate
Claussen, 2005, Sanchez-Rodriguez et al., 2010), maiz (Pimentel, 1999), crisantemo (Sun
et al., 2013), frambuesa (Morales et al., 2013) y soya (Da silva et al, 2008) el estrés por
déficit hidrico fue atenuado por produccion de prolina y azlUcares reductores.

Solanum tuberosum L es una especie sensible al déficit hidrico en todos los estados de
crecimiento especialmente en las etapas de induccién de tuberizacion y llenado (lerna y
Mauricale, 2006), produciendo una reduccion considerable en el rendimiento (Tourneux et
al., 2003, lerna y Mauromicale, 2006, Bonilla, 2009, Lahlou et al., 2003). En Colombia y en
otros paises de América del Sur, S. tuberosum L. es cultivada en zonas altas de topografia
montafiosa, utilizando casi siempre como Unica fuente de agua la precipitacion, por lo que
frecuentemente se ve sometida a condiciones de déficit hidrico. Un limitado nimero de
estudios han reportado las respuestas de ajuste osmotico y produccion de antioxidantes en
variedades andinas de S. tuberosum L. sometidas a déficit hidrico: Entre estos se
relacionan el incremento en el contenido de prolina (Martinez y Moreno, 1992), azlcares
solubles, Peroxidasa, Superoxido Dismutasa y Catalasa (Farhad et al, 2011). La
comprension y entendimiento de los mecanismos de respuesta de las variedades de S.
tuberosum L. colombianas es fundamental debido a que aporta informacion que puede ser
usada en zonificacién, asi como en programas de mejoramiento vegetal. El objetivo de
este estudio fue determinar la respuesta de ajuste osmético y defensa antioxidante de
plantas de tres variedades de papa (S. tuberosum L), sometidas a un periodo de déficit
hidrico al inicio de la induccion de tuberizacion. Nosotros evaluamos potencial hidrico de
la hoja, la perdida de electrolitos, el contenido de malondialdehido, la actividad de las
enzimas CAT y POD, el contenido de prolina, azlUcares reductores, azlcares totales y
proteina total en tres variedades de papa (S. tuberosum L) durante fases de estrés
hidrico y de recuperacion.

3.3 Materiales y métodos

Material vegetal y condiciones de crecimiento

El estudio se realizé en el afio 2013, en invernadero de la Facultad de Agronomia de la
Universidad Nacional de Colombia a 2.600 msnm. Tubérculos semilla de 50 (+10) g de
las variedades de papa (S. tuberosum L) Diacol Capiro (C), Pastusa Suprema (S) y
Esmeralda (E) fueron sembradas en bolsas plasticas negras con 5 kg de suelo franco
limoso (anexo 1). ElI manejo agronémico se realiz6 de acuerdo a las recomendaciones
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comerciales (Nustez 2013, com. pers.). Durante el experimento, se registraron
diariamente las temperaturas minimas y maximas y la humedad relativa con estacion
climatica (uMetos®, referencia MCR200, Austria) instalada a 0.50 m del suelo.

Los tratamientos se dispusieron en el arreglo de parcelas divididas bajo el disefio de bloques
completos al azar con tres repeticiones; en la parcela principal las variedades y en la
subparcela el estado hidrico (déficit hidrico o irrigado). Las plantas irrigadas mantuvieron
el W, foliar en valores cercanos a 0 MPa y un potencial matricial del suelo cercanos a 0
KPa durante todo el ciclo de vida. El tratamiento de déficit hidrico se impuso por
suspension de riego a los 74 dias después de siembra (dds) durante el estado de
induccion de tuberizacién, estado de desarrollo reportado por varios autores como el
estado mas susceptible a la sequia en plantas de papa, debido a que el estrés en
este punto reduce el rendimiento (Liu et al., 2005; Texeira y Pereira, 2007; King et al.,
2003). El estrés hidrico se aplicé en un periodo corto de tiempo, 4 a 6 dias, hasta
alcanzar en el suelo valores cercanos a -45 Kilopascales, que son considerados como
causantes de estrés hidrico en papa (Kawakami et al., 2006; Wang et al., 2007; Aksic et
al., 2014). El nivel de estrés también se determiné midiento el potencial hidrico foliar (W),
se han reportado valores mas negativos a -1.6 MPa, como el punto de marchitez
permanente para plantas de papa (Vos y Haverkort 2007 y Jensen et al., 2010; Rolando
et al., 2015). El tratamiento de déficit hidrico se realiz6é hasta alcanzar un Wy, cercano a -
2.0 MPa (Fig 3-1), después de lo cual las plantas fueron rehidratadas.

Estado hidrico de la hoja

El potencial hidrico (W) foliar se midioé al medio dia (12:00 m - 2:00 p.m) en la hoja5 6 6
completamente expandida (CE) en seis plantas por tratamiento. La medicion se realizé
con camara de presion Scholander (PMS Model 615, CA).

Determinaciones en tejido foliar

Alos 0, 2, 4, 5y 6 dias después de haber suspendido el riego (ddt.) y después de 1 dia
de rehidratacion, muestras de tejido foliar por tratamiento y repeticion para 3 replicas
biol6gicas y 3 técnicas para cada variedad fueron colectadas y procesadas o
almacenadas a -20°C hasta ser maceradas en nitrégeno liquido y realizar las respectivas
determinaciones.

Pérdida de electrolitos y Malondialdehido

La pérdida de electrolitos, como indicador del dafio en las membranas, se determiné
mediante el método propuesto por Valentovic et al., (2006). Para ello, diez discos de
hoja fueron lavados e incubados en viales con agua desionizada (2 mL) por 24 horas a
25°C. Después se midido la conductividad eléctrica de la solucion (CE1) con un
Conductimetro (HI 9835 HANA, USA). Luego los discos se calentaron a 95°C por 30 min
y se midié la conductividad eléctrica (CE2) a 25°C, tomando este valor como la maxima
perdida de electrolitos (100%). La CE se calcul6 como CE (%) = (CE1/CE2) x 100, donde
PE= % de pérdida de electrolitos, CE1= conductividad eléctrica a las 6 horas; CE2=
conductividad eléctrica después de calentar a 95°C.
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El contenido de malondialdehido (MDA) se determiné de acuerdo al procedimiento
propuesto por Wang et al., (2013). El tejido foliar previamente macerado en N liquido
(500 mg) se homogenizé con acido tricloroacético (TCA) al 10% p/v (2 mL) y se
centrifugd a 5000 rpm a +10°C por 30 minutos. Posteriormente, al sobrenadante (1 mL)
se adicionaron 4 mL de TBA al 0,5% p/v (preparado en TCA al 10% p/v). La mezcla se
calent6é a 95°C por 30 minutos, se enfrid en hielo y se centrifugé a 5000 rpm por 15
minutos. La absorbancia se leyé a 450 nm, 532 nm y 600 nm usando TCA al 10% p/v
como blanco. El contenido de MDA se determiné con la férmula CMDA (umol mL™) =
6.45 x (A532-A600)-0.56xA450, donde A450, A532 y A600 (Wang et al., 2013). Se
expresa como umol g™ de tejido foliar.

Actividad de las enzimas catalasay peroxidasa

El extracto enziméatico se preparé usando el método propuesto por Moreno et al., (2010).
A 200 mg de tejido foliar previamente macerado en nitrégeno liquido, se agregé (0,022
g) Polivinilpolipirrolidona (22,0% p/p) conforme al peso del tejido foliar. Luego, se
adicion6 acetona fria al 80% v/v a -10°C (1.5 mL) y se centrifugd a 8000 rpm por 30
minutos a 4°C. Se repitié este procedimiento hasta retirar completamente los pigmentos
(Lichtenthaler, 1987). Al precipitado se le adiciond buffer fosfato de sodio 110 mM, pH
7,2 (3 mL) que contiene PVP-40 (3.82% p/v) Yy se agitd horizontalmente por 1 h en frio.
Luego se centrifugd a 6000 rpm a 4°C por 1 h y el sobrenadante se utilizé6 para las
determinaciones enziméticas.

La determinacion de la actividad enzimatica especifica de la catalasa (CAT) se hizo
mediante el método modificado de permanganato/perdxido por volumetria descrito por
Ulrich (1974) y ajustado por Moreno et al. (2010). El extracto enzimatico (300 pL) se
mezclé con buffer fosfato de sodio 50 mM pH 7,6 (1 mL). Para iniciar la reaccion se
adicion6 H,0, 3% v/v (600 pL). Después de 5 minutos se detuvo la reaccién con éacido
sulftrico (1 mL). La mezcla de reaccion se vertié en erlemeyer que contenia mezcla de
agua (10 mL) y acido sulfarico (1 mL) previamente calentados a 75°C. Luego, la solucién
del erlemeyer se titulé con permanganato de potasio 10 mM.

La actividad enziméatica especifica de la peroxidasa (POD) se determind mediante el
método modificado guaiacol/perdxido por medio de mediciones en espectrofotébmetro a
una longitud de onda de 436 nm segun lo descrito por Kireyko et al., (2006). La mezcla
de reaccion se prepar6 H,O, 3% v/v (1 mL), guayacol 2.8% v/v (1 ml) y extracto
enzimatico (1 mL). La actividad POD se calcul6 de acuerdo al cambio de absorbancia a
436 nm causado por la oxidacién del guaiacol en 1 minuto.

Determinacién de prolina y proteina total

El contenido de prolina se determind por el protocolo de Bates et al., (1973) con algunas
modificaciones propuestas por Moreno et al.,, (2010). El tejido foliar previamente
macerado en nitrégeno (400 mg) se homogenizé con &cido sulfosalicilico 3% v/v (5 mL) y
se centrifugd a 6000 rpm a 10°C por 30 min. El sobrenadante (1 mL) se mezcl6 con
ninhidrina 0.1 M (1 mL) y acido acético glacial (1 mL), se agité por 20 seg y se incubé por
1 hora a 97°C; la reaccidon se detuvo colocando los tubos en cama de hielo. La mezcla
fue mezclada vigorosamente con 3 mL de tolueno. Se retir6 el sobrenadante y se
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hicieron lecturas de absorbancia a 520 nm. La concentracion de prolina se determiné
mediante curva estandar. El contenido de prolina se expresa en ug.mg™ tejido foliar.

El contenido total de proteina se determind por el método de Bradford (1976) con
modificaciones propuestas por Moreno et al., (2010). El tejido foliar previamente
macerado en N liquido (200 mg) se homogeniz6 con buffer fosfato de potasio 100 mM,
pH 7.5 (5 mL). El homogenizado, se incub6 por 1 h sobre hielo con agitacion y se
centrifugé a 6000 rpm a 4°C por 30 min. Al sobrenadante (200 pL) se le adiciono
reactivo de Bradford (800 pL), se agito y se dejé en reposo por 15 min. Se midio la
absorbancia a 590nm y 450 nm. El contenido total de proteina se determiné usando
curva patrén de albumina sérica bovina (Bio-Rad, protein assay standard Il). Se expresa
como mg de proteina extraida por g de material foliar.

Determinacion de azlcares totales y azUcares reductores

El contenido total de azucares se determiné aplicando el protocolo de Dubois et al.,
(1956) con modificaciones propuestas por Moreno et al., (2010). El tejido foliar
previamente macerado en nitrodgeno liquido (250 mg) se homogenizé en agua destilada
(5 mL), se agité a 21°C por 60 min y se centrifugd a 6000 rpm a 12+2°C por 30 min. El
extracto (30 uL) se mezcl6 con agua destilada (180 pL), fenol al 80% v/v (200 uL) y acido
sulfurico (1 mL) y se agit6 con vortéx por 1 min. La reaccion se detuvo en bafio de agua a
4°C por 10 min. La absorbancia se leyé a 490 nm. El contenido total de azlcares se
determiné utilizando curva estandar de calibracion con patrén D-glucosa. Se expresa en
g de azucar total por mg™ tejido foliar.

El contenido de azlcares reductores se determiné con el método de Somogy (1952) y
Nelson (1944) con modificaciones propuestas por Moreno et al., (2010). El tejido foliar
previamente macerado en nitrégeno liquido (250 mg) se homogeniz6 con buffer acetato
de sodio 50mM pH 5 (4 mL) y se centrifugd a 6000 rpm a 12+2°C por 30 min. El
sobrenadante (30 pL) se mezclé con Buffer acetato de sodio 50 mM, pH 5, (240 pL),
reactivo de Solucién de Somogyi | (250 uL) y Solucion de Somogyi Il (50 pL) y se calent6
a 90°C por 1 hora. La mezcla de reaccién se llevé a temperatura ambiente, se le adicioné
reactivo de Nelson (500 uL) y se agito. Luego se agreg6 agua destilada (500 uL) y se
agité con vortéx por 30 seg para retirar el CO, restante y se centrifugé a 14000 rpm a
12+2°C por 30 min. La absorbancia se leyé a 660 nm y el contenido de azlcares
reductores se determind utilizando curva de calibracion con D-glucosa. Se expresa en ug
de azlcar reductor por mg™ tejido foliar.

Analisis estadistico

Los resultados se sometieron a andlisis de varianza (ANOVA), las medias fueron
analizadas con la prueba de rango multiple de Tukey (p<0.05) y se realiz6 correlacion de
Pearson usando el programa R (R development core team, 2010), adicionalmente se
realizaron regresiones lineales entre parametros bioquimicos. El indice de tolerancia a
déficit hidrico DTI para para los parametros bioquimicos se calculé a partir de la formula
propuesta por Cabello et al (2013): DTI = Ypi x Ysi/Yp? donde Ypi es el valor registrado
para un pardmetro bioquimico en una variedad bajo irrigacién, Ysi es el valor registrado
para un parametro bioguimico de una variedad bajo déficit hidrico y Yp es el valor
promedio del parametro bioquimico de las variedades bajo irrigacion.
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3.4 Resultados

Las tres variedades de S. tuberosum L. sometidas a déficit de riego presentaron una
disminucion del W, foliar a partir del primer dia de déficit hidrico. Un W, foliar cercano a -
2.0 MPa se alcanzo a los 4 dias para D. Capiro (-1.99 Mpa), a los 5 dias para P.
Suprema (-2.15 Mpa) y a los 6 dias para Esmeralda (-2.00 Mpa). Un dia después de la
rehidratacion, el W, foliar aument6 para todos las variedades, siendo de -0.46MPa para
Capiro, -0.51 MPa para Suprema y -0.26 MPa para Esmeralda. Las plantas bien regadas
de todas las variedades presentaron valores de W, entre entre -0.28 Mpa y -0.23 MPa sin
diferencias significativas (Fig.3-1).

Potencial hidrico foliar (Mpa)

Das despuésde tratamiento cecedheeee Ed

Parametro Fuente de variacién 0 1Dlas ges ugs de t;atamslento
POtenCial variedad ‘V) ns kK ns Ak XS 3k %k k 3k 3k 3k ns
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Figura 3-1. Potencial hidrico (W) foliar de plantas de papa D. Capiro (C), P. Suprema (S) y Esmeralda (E) sometidas a
déficit hidrico y rehidratacion. c: bien regadas, d sometidas a déficit hidrico. Las letras a, b, c y d muestran diferencias por
prueba de Tukey entre las tres variedades a un dia de tratamiento. Los valores son medias +DS (n=6). Los valores son
medias +DS (n=6). *, ** y *** indican diferencias significativas (P < 0.05, P <0.01 y P< 0.001 respectivamente), ns indica
diferencias no significativas (P>0.05).

Pérdida de electrolitos y Malondialdehido

Las plantas irrigadas de las tres variedades presentaron pérdida de electrolitos (PE) en
el rango entre 18.54 y 27.51% sin diferencias significativas. Mientras, en condiciones de
déficit de riego la PE se incrementd desde el dia 2 ddt (Fig. 3-2A) para las tres
variedades, siendo P. Suprema y Esmeralda las que presentaron los maximos valores de
PE (48.77 y 62.36%) un dia antes de presentar los menores W, foliares (Fig. 3-1);
posteriormente la PE disminuyé gradualmente hasta el primer dia de rehidratacion. Bajo
déficit de riego, el incremento méas alto de PE lo presenté la variedad Esmeralda con el
169% con respecto al dia cero de déficit.

Las plantas irrigadas de las tres variedades presentaron contenido de MDA en el rango
entre 1.10 y 1.18 umol g™ material vegetal foliar (MVF), siendo ligeramente mas alto para
D. Capiro. En déficit de riego, desde el primer dia, el contenido de MDA se incremento
significativamente (P<0.001) para las tres variedades (Fig. 3-2B); siendo, D. Capiro y
Esmeralda las variedades que presentaron los maximos valores de MDA (2.49 y 1.96
umol g* MVF) al dia con menor W, foliar. Un dia después de rehidratacion, se redujo el
contenido de MDA en 32,98% D. Capiro, 37,8% para P. Suprema y 53,0% para
Esmeralda. El mayor incremento en el contenido de MDA, fue para D. Capiro con 190%
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con respecto al dia cero de tratamiento. Bajo irrigacion, la variedad D. Capiro presentd
contenido de MDA significativamente mas alto (entre 1.25 y 1.30 pmol g* MVF) que P.
Suprema y Esmeralda (entre 1.10 y 1.18 pmol g* MVF) (Fig. 3-2B).
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Figura 3-2. Pérdida de electrolitos (A) y Contenido de Malondialdehido (B) en las varedades D. Capiro, Esmeralda y P.
Suprema sometidas a estrés por déficit de riego y rehidratacién. c: bien regadas, d: déficit de riego. Letras a, b, c ,dy e
muestran comparacion por prueba de Tukey entre tres variedades para cada dia de tratamiento. Cada valor indica la media
de 27 réplicas + DS. *, ** y *** indican diferencias significativas (P < 0.05, P <0.01 y P< 0.001 respectivamente), ns indica
diferencias no significativas (P>0.05).

Enzimas antioxidantes Catalasay Peroxidasa

Las plantas irrigadas de las tres variedades presentaron actividad CAT especifica (UAE
CAT) en el rango entre 21.41 y 69.01 pmol de Hzoz*min'l*mg'1 proteina; siendo
moderadamente mas alta para P. Suprema. La actividad CAT se incrementé
gradualmente para las tres variedades en déficit de riego desde el dia 1 hasta el dia de
menor W, foliar; siendo mas alta en Esmeralda (Fig. 3-3A); incrementandose desde el
dia de inicio de tratamiento hasta el maximo déficit: 6.8 veces (de 52.33 a 356.1 umol

de Hzoz*min'l*mg'l proteina) para D. Capiro, un 57.96 veces (de 37.24 a 333.8 umol de
HZOZ*min'l*mg'1 proteina) para P. Supremay 17.16 veces (de 26.62 a 483.55 umol de

Hzoz*min'l*mg'l proteina) para Esmeralda. Después de un dia de rehidratacion, D.
Capiro y Esmeralda alcanzaron las actividades CAT cercanos al de las plantas bien
regadas, mientras la variedad P. Suprema presento valores significativamente mas altos
de UAE CAT al primer dia de recuperacion.

Las plantas irrigadas de las tres variedades presentaron actividad especifica POD (UAE
POD) en el rango entre 0.99 y 1.36 AA436 nm*Amin™*mg- proteina, con diferencias
significativas entre variedades y siendo moderadamente mas alta en Esmeralda y P.
Suprema. La UAE POD se increment6 gradualmente para las 3 variedades en déficit de
riego desde el dia 2 ddt hasta el dia de menor W, foliar, siendo mas alta la actividad POD
para Esmeralda (Fig. 3-3B). La actividad POD se increment6 en D. Capiro 2.7 veces (de
1.0 a 3.7 AA436 nm*Amin™*mg-* proteina), en P. Suprema un 4.63 veces (de 1.23 a 5.64
AA436 nm*Amin™*mg-* proteina) y en Esmeralda un 6.37 veces (de 1.24 a 7.38 AA436
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nm*Amin™*mg™ proteina). Después de un dia de rehidratacion, las variedades
presentaron una disminucion en la UAE POD de 2.7 veces en D. Capiro, 4.63 veces en
P. Suprema y de 6.37 veces en Esmeralda pero ninguna variedad alcanzé los valores
de las plantas irrigadas.
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Figura 3-3. Actividad de enzimas antioxidantes en las variedades D. Capiro, Esmeralda y P. Suprema sometidas a déficit
hidrico y rehidratacién. A. Actividad Catalasa. B. Actividad Peroxidasa. c: bien regadas, d: déficit de riego. Letras a, b, c, d
y e muestran comparacion por prueba de Tukey entre tres variedades para cada dia de tratamiento. Cada valor indica la
media de 27 réplicas + DS. *, ** y *** indican diferencias significativas (P < 0.05, P <0.01 y P< 0.001 respectivamente), ns

indica diferencias no significativas (P>0.05).
Contenido de prolinay proteina total

Los compuestos relacionados con ajuste osmético como prolina y proteina total se
incrementaron significativamente (P<0.001) en las tres variedades bajo déficit hidrico
(Fig. 3-4). Las plantas irrigadas de las tres variedades presentaron contenido de prolina
en el rango entre 31.28 a 53.08 pg*g™ MVF, sin diferencias significativas entre
variedades. El contenido de prolina, se incrementd gradualmente para las 3 variedades
en déficit de riego; para Esmeralda desde el dia cero de suspension del riego y para D.
Capiro y P. Suprema desde el dia 2 ddt. El contenido de prolina presenté los maximos
valores para cada variedad el dia en que presenté el menor W, foliar (Fig. 3-1) con 537
ug*g™* MVF para D. Capiro, 775 pg*g™ MVF para P. Suprema y 1411 pg*g™ MVF para
Esmeralda. La prolina aumenté 30.82 veces para Esmeralda, 14.32 veces para P.
Suprema y 11.71 veces para D. Capiro con respecto al dia de inicio de tratamiento.
Después de un dia de rehidratacion, las variedades D. Capiro y Esmeralda no
presentaron una disminucion significativa en el contenido de prolina; mientras en P.
Suprema se redujo 10.96 veces (Fig. 3-4A).

Las plantas irrigadas de las tres variedades presentaron contenido de total de proteina en
el rango entre 4.15 y 4.29 mg *g-' MVF, sin diferencias significativas entre variedades. El
contenido total de proteina se incrementd para las tres variedades desde el primer dia
de suspension del riego y los maximos valores se registraron el dia demenor W, foliar
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(Fig. 3-1) con 4.49 mg *g-' MVF para D. Capiro, 4.41 mg *g-' MVF para P. Suprema y
4.41 para Esmeralda (Fig. 3-4B). En las plantas bajo déficit hidrico, el contenido total de
proteina aument6 en Esmeralda un 109%, en P. Suprema un 100% y en D. Capiro un
106% con respecto al dia de inicio de tratamiento. Después de un dia de rehidratacién, el
contenido de proteina total se redujo en 98% para D. Capiro, 104% para P. Suprema y
104% para Esmeralda (Fig. 3-4B).
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Figura 3-4. A. Contenido de prolina y B. Proteina total en las variedades D. Capiro, Esmeralda y P. Suprema sujetas a
estrés por déficit hidrico y rehidratacion. ¢ es bien hidratadas, d es tratamiento de déficit hidrico. Letras a, b, c ,dy e
muestran comparacién por prueba de Tukey entre tres variedades para cada dia de tratamiento. Cada valor indica la
media de 27 réplicas + DS. *, ** y *** indican diferencias significativas (P < 0.05, P <0.01y P< 0.001 respectivamente), ns
indica diferencias no significativas (P>0.05).

Azlcares totales y azlUcares reductores

Las plantas irrigadas de las tres variedades presentaron contenido total de azlcares en el
rango entre 2.04 y 5.43 pg*rmg™ MVF, con diferencias significativas entre variedades y siendo
mayor para P. Suprema. El contenido total de azlcar incrementaron significativamente
(P<0.001) desde el dia 2 de suspension de riego en las 3 variedades (Fig. 3-5A) hasta el dia
de menor W, foliar (Fig. 3-1); con aumento del 2.65 veces para D. Capiro, 2.99 veces para
Esmeralda con respecto al dia de inicio de tratamiento; mientras P. Suprema presentd el
contenido total de azlicares mas alto el dia uno de recuperacién con un aumento de 6 veces
con respecto al dia de inicio de tratamientos. Después de un dia de rehidrataciéon, D. Capiro
redujé el contenido de azlcares totales en 1.15 veces (Fig. 3-5A).
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Figura 3-5. A. Azlcar total y B. AzGcares reductores en las variedades D. Capiro, Esmeralda y P. Suprema sujetas a
estrés por déficit hidrico y rehidratacion. c es bien hidratadas, d es tratamiento de déficit hidrico. Letras a, b, c . dy e
muestran comparacion por prueba de Tukey entre tres variedades para cada dia de tratamiento. Cada valor indica la media
de 27 réplicas + DS. *, ** y *** indican diferencias significativas (P < 0.05, P <0.01 y P< 0.001 respectivamente), ns indica
diferencias no significativas (P>0.05).

Las plantas irrigadas de las tres variedades presentaron contenido de azlcares
reductores en el rango entre 0.22 y 0.50 ug*mg™ MVF, sin diferencias significativas
entre variedades. Los azucares reductores en las 3 variedades aumentaron desde el
dia de inicio de la suspension del riego (Fig. 3-5B). Los azlcares reductores
aumentaron hasta el dia menor W, foliar en 8,14 veces para D. Capiro (de 0.21 a 1.71
ug*mg™* MVF), en 4,66 veces para P. Suprema (de 0.50 a 2.33 pg*mg™ MVF) vy 7,52
veces para Esmeralda (de 0.23 a 2.02 pg*mg™ MVF) con respecto al dia de inicio de
los tratamientos, siendo mayores los valores en P. Suprema (Fig. 3-5B). Después de
1 dia de rehidratacion, las tres variedades disminuyeron el contenido de azucares
reductores en 3.65 veces para D. Capiro, 3.26 veces para P. Suprema y 5,23 veces
para Esmeralda.

Relacion entre parametros bioquimicos e indices de tolerancia

Aunque, en general se encontraron relaciones lineales entre los parametros
biooquimicos para las tres variedades, a continuacién se presentan relaciones para
las variedades con r?> mas altos (Fig. 3-6): - relacién lineal negativa entre el potencial
hidrico foliar con los parametros de prolina (r?=0.78) para P. Suprema (Fig. 3-6A),
malondialdehido (r’=082) para P. Suprema (Fig. 3-6B), actividad peroxidasa (r>=0.40)
para P. Suprema y D. Capiro (Fig.3-6C), actividad catalasa (r°=0.80) para D. Capiro
(Fig. 6D), azlUcares reductores (r’=0.61) para P. Suprema (Fig. 3-6E); y - relacion
lineal positiva entre: prolina con pérdida de electrolitos (r?=0.46) para P. Suprema
(Fig. 3-6F), entre pérdida de electrolitos con malondialdehido (r?=0.49) para
Esmeralda (Fig. 3-6G), entre prolina con MDA (r?=0.77) (Fig. 6H) y entre actividad
catalasa con prolina (r’= 0.66) para P. Suprema (Fig. 3-61). A valores altos de W,
foliar se presentaron valores bajos de prolina, malondialdehido, actividad peroxidasa,
actividad catalasa y azucares reductores; mientras, que a mayor contenido de prolina
se registr6 mayor pérdida de electrolitos; asi mismo, a mayor pérdida de electrolitos
se indujo mayor contenido de malondialdeido, a mayor contenido de prolina se
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promovié mayor contenido de MDA y a mayor actividad catalasa se promovié el
incremento en el contenido de prolina de acuerdo a variedad.

Asi mismo, se encontré correlacion significativa (p<0.001) entre los parametros: -
Potencial hidrico con prolina (0.72), MDA (0.85), actividad CAT (0.82), azUcares
reductores (0.66); - prolina con MDA (0.71), proteina total (0,59), actividad CAT
(0.76), azucares totales (0.67), azUcares reductores (0.75) y pérdida de electrolitos
(0.75); - MDA con actividad CAT (0.83), azucares reductores (0.66), pérdida de
electrolitos (0.67); - protéina total con actividad CAT (0.55), azlcares reductores
(0.54); - actividad CAT con azuUcares totales (0.58), azucares reductores (0.74), y
Pérdida de electrolitos (0.69); - azucares totales con azucares reductores (0.90) y
pérdida de electrolitos 80.64); - azUcares reductores con pérdida de electrolitos (0.70)
(Tabla 3-1).

Tabla 3-1. Resultados correlacién de Pearson entre pardmetros bioquimicos.
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Prolina 1| 0,711"| 0,5927|0,764"| 0,672"| 0,757"| 0,752"| 0.13
MDA 1| 0,4147|0,833"| 0,470"| 0,6607| 0,678 -0.12
Proteina total 1|0,5557| 0,4837| 0,541"| 0,382"| 0,150
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Azlcar total 1| 0,901 0,6467|0,335"
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Figura 3-6. Regresiones lineales entre el potencial hidrico (W) con prolina (A), Malondialdehido (B), actividad especifica
peroxidasa (C), actividad especifica catalasa (D), azlcares reductores (E), prolina con pérdida de electrolitos (F), prdida
de electrolitos con malondialdehido (G), prolina con MDA (H) y actividad catalasa con prolina (I) usando andlisis de
regresion lineal. r* es el coeficiente de determinacion.

Los resultados obtenidos en los indices de tolerancia de los parametros bioquimicos
(Tabla 3-2), muestran que la variedad Esmeralda presentd los mas altos indices de
tolerancia al déficit hidrico en los parametros bioquimicos PE, UAE CAT, UAE POD,
prolina, proteina total; con respecto a D. Capiro (W, foliar, MDA) y P. Suprema (azucares
reductores y totales).
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Tabla 3-2. Indices de tolerancia a déficit hidrico para parametros bioquimicos para cada variedad de S. tuberosum L.

calculado partir de la formula propuesta por Cabello et al (2013), en color gris se resaltan los indices mas altos.

Indice de Indice de Indice de
Parametro Variedad tOIetan?la Parametro Variedad tOIetanflaa Parametro Variedad tOIEI:anfla
adéficit déficit adéficit
hidrico hidrico hidrico
D. Capiro 9.62 D. Capiro 5.88 D. Capiro 1.07
Potencial ]
hidrico (Wh) P.Suprema 8.40 UAE CAT P.Suprema 7.28 Proteina total P.Suprema 1.06
Esmeralda 5.99 Esmeralda 7.38 Esmeralda 1.07
D. Capiro 3.85 D. Capiro 2.82 D. Capiro 4.04
Pérdida UAE POD Azlcares
electrolitos P.Suprema 3.00 P.Suprema 5.27 reductores P.Suprema 5.39
Esmeralda 5.71 Esmeralda 7.37 Esmeralda 2.70
D. Capiro 2.27 D. Capiro 12.81 D. Capiro 1.67
MDA P.Suprema 1.53 Prolina P.Suprema 22.58 Azicar total P.Suprema 3.51
Esmeralda 1.64 Esmeralda 41.84 Esmeralda 2.86

3.5 Discusion

Los resultados de este estudio conducen a afirmar que las variedades de S. tuberosum L.
respondieron diferencialmente al periodo de déficit hidrico lo cual fue evidenciado a partir
de los cambios en el potencial hidrico foliar (Fig. 3-1), la integridad de la membrana
medida por la pérdida de electrolitos (Fig. 3-2), el sistema antioxidante enzimatico (Fig. 3-
3) y el ajuste osmotico (Fig. 3-4 y 3-5). El W, foliar (Fig. 3-1) se redujo gradualmente en
las tres variedades a medida que se redujo el potencial matrico del suelo; de forma que la
magnitud de la reduccién del W, foliar por dia de déficit hidrico fue diferencial entre
variedades: 0.43 MPa para D. Capiro, 0.37 para P. Suprema y 0.31 MPa para Esmeralda.
La reduccion en el W, foliar en las variedades de este estudio, se relaciona con la
acumulacion de prolina (Fig. 3-4A), proteina total (Fig. 3-4B), azlcares totales (Fig. 3-5A)
y azucares reductores (Fig. 3-5B); compuestos que permitieron a las plantas de las tres
variedades de S. tuberosum L. mantener el contenido de agua en los tejidos y con ello
evitar la deshidrataciéon bajo la suspension del riego (Sanchez-Rodriguez et al., 2010;
Anjum et al.,, 2012). Asi mismo, el incremento en prolina (Fig. 3-4A) y azlUcares
reductores (Fig. 3-5B) de acuerdo a la duracion e intensidad del déficit hidrico pudieron
contribuir para que las variedades de papa toleraran el déficit hidrico. Se propone que los
osmolitos también actian reemplazando las moléculas de agua que rodean la estructura
de los acidos nucleicos, las proteinas y los compuestos de membrana y de esta forma
previenen el dafio que ciertos iones acumulados en el citosol pueden causar al
desestabilizar dichas estructuras (Madhava et al., 2006).

La variedad Esmeralda acumulé mas rapidamente prolina desde el primer dia de déficit y
en mayor magnitud por dia de estrés; asi mismo, presentd los contenidos mas altos de
prolina y proteina total cuando las plantas alcanzaron el menor ¥, foliar (Fig. 3-1). El
ajuste osmotico por acumulacion de prolina y azdcares reductores es un mecanismo de
tolerancia reportado en plantas sometidas a déficit hidrico (Cvikrova et al., 2013;
Alizadeh et al., 2011), que les permite mantener el contenido de agua a nivel celular
para atenuar la reduccion en el W, foliar, el cual ha sido reportado en plantas de papa
(Knipp y Honermeier, 2006, Farhard et al., 2011; Yang et al., 2013), tomate (Claussen,
2005; Sanchez-Rodriguez et al., 2010) y soya (Da silva et al., 208) tolerantes a déficit
hidrico. El incremento en prolina encontrado en las variedades de papa de este estudio
es coherente con los resultados reportados por Hmida-Sayari et al., (2005) en la variedad
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de papa Nicola sometida a estrés salino, la cual presentd concentraciones superiores a
200 pg g*. Asi mismo, en plantas de papa sometidas a déficit hidrico (a 40% de
irrigacion) similarmente se reportan incrementos en el contenido de prolina (4.9 umol.g™
peso fresco) y azlcares totales (55.9 mg.g™ peso fresco). Es ampliamente documentado
que la prolina es un aminoacido no proteico que se forma en tejidos de plantas sometidas
a estrés por défict hidrico; este aminoacido desempefa un el papel fundamental en la
adaptacion y sobrevivencia de las plantas a estrés mediante el mecanismo de ajuste
osmotico. Se propone que la prolina es un soluto que proteje las macromoléculas de la
denaturacién (Hmida-Sayari et al., 2005; Cvikrova et al., 2013; Sanchez-Rodriguez et al.,
2010; Alizadeh et al., 2011). Resultados similares son reportados por Sanchez-Rodriguez
et al., 2010, a partir de la acumulacion de prolina en plantas de tomate de las variedades
Josefina y Katalina sometidas a déficit hidrico con aumento en 45 y 36%
respectivamente; los autores afirman que la prolina es un aminoacido que actlia como
mediador de ajuste osmdético, ademas como estabilizador de estructuras celulares,
eliminando radicales libres.

De forma complementaria, las regresiones derivadas de los resultados de este estudio
muestran relaciones lineales positivas entre el W, foliar y el contenido de prolina (Fig. 3-
6A) vy entre el ¥, foliar y el contenido de azulcares reductores (Fig. 3-6B); estos
resultados permiten asociar la reduccion en el W, foliar con la acumulacion de prolina y
de azucares reductores evidenciado. Aunque, las tres variedades presentaron respuestas
de tolerancia por incremento en el contenido de prolina, la variedad Esmeralda tiene
capacidad para mantener mas rapido y eficientemente la turgencia mediante el ajuste
osmético por acumulacién temprana de prolina desde el primer dia de déficit hidrico, lo
cual le permitié mitigar rapidamente la pérdida de agua, por ello esta variedad toler6 por
mas tiempo la suspension del riego (6 dias) para alcanzar W, foliares tan negativos como
-2.0 MPa. En contraste, para la variedad D. Capiro, este mecanismo de ajuste osmético
fue menos eficiente y tardio; por ello las plantas perdieron agua mas rapidamente y
redujeron el ¥, foliar en menos dias (4 dias); por ello se sugiere capacidad diferencial de
ajuste osmaético entre las variedades. Otros estudios coinciden en explicar que la
reduccion en el W, foliar mediante diferentes componentes del mecanismo de ajuste
osmotico es estrategia para evitar la pérdida de agua y esto se ha reportado en plantas
de jatropa (Madeiros et al., 2012) y Erythina (Silva et al., 2010) sometidas a déficit
hidrico. Un segundo componente del mecanismo de ajuste osmético que permiten
proponer nuestros resultados para las variedades colombianas de este estudio, es el
relacionado con la acumulacién de azucares reductores progresivamente, a medida que
se redujo el W, foliar, el cual fue alto para las variedades P. Suprema y Esmeralda (Fig.
3-5B). La variedad Esmeralda acumul6é osmolitos compatibles que le permitieron hacer
ajuste osmatico y con ello absorber agua a W, foliares mas negativos comparada con las
otras dos variedades, como estrategia para soportar el déficit hidrico y atenuar la perdida
de agua por un periodo mas largo de déficit de 6 dias.

En adicién, en los indices de tolerancia de pardmetros bioquimicos (tabla 3-2),
Esmeralda fue la variedad que mas altos indices present6 en mayor numero de
pardmetros con respecto a D. Capiro y P. Suprema; esto permite sugerir la mayor
capacidad de respuesta de ajuste osmoético y defensa antioxidante enzimatica frente al
déficit hidrico que se relaciona con respuestas como la reduccion del potencial foliar
hasta -2.0 MPa en un periodo més largo de tiempo debido a su respuesta temprana de
sintesis de prolina, mayor UAE CAT y POD; respuestas que varios autores han asociado
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como respuestas de tolerancia a sequia (Claussen, 2005; Sanchez-Rodriguez et al.,
2010; Deeba et al., 2012; Anjum et al., 2012).

De forma complementaria, el incremento en el contenido total de proteina registrado en
las variedades colombianas de papa es una respuesta acorde con aquella reportada en
plantas como banano (Surendar et al., 2013) y frijol (Zadraznik et al., 2013), asociado con
sintesis de proteinas involucradas en varias rutas celulares que son afectadas durante
déficit hidrico. Por otro lado, en plantas como soya sometidas a déficit hidrico también se
ha registrado reduccion en el contenido total de proteinas y aumento en el contenido de
aminodacidos libres, el cual es explicado por la degradacién de proteinas, cuando el
mecanismo de ajuste osmatico es ineficiente y no se presenta incremento en el contenido
de prolina (Da Silva et al., 2008). En las variedades de papa, el incremento en el
contenido total de proteina se explica teniendo en cuenta la diversidad de funciones
biolégicas que las proteinas cumplen. Gran mayoria de proteinas se relacionan con el
metabolismo energético, interconversion de ATP, sintesis de proteinas, proteolisis y
proteinas relacionadas con estrés (Shinosaki y Yamaguchi-Shinosaki, 1997; Hong-bo et
al., 2006). En el analisis proteémico adelantado por Zadraznik y colaboradores (2013) en
plantas de frijol sometidas a déficit hidrico, se argumenta que son diferentes los tipos de
proteinas que estan involucradas en la respuesta a estrés por déficit hidrico, por
consiguiente las clasificaron en siete grupos de acuerdo a su funcién: la mayoria
asociadas con procesos del metabilismo vegetal y fotosintesis, la tercera parte
involucradas en reacciones de transferencia de ATP, otras relacionadas con sintesis de
proteinas, protedlisis y proteinas de defensa y otro grupo de proteinas que participan en
respuestas a estrés. Evidencias del cambio en las sintesis de proteinas relacionadas con
estrés fueron confirmadas por el incremento en contenido total de proteina registrado en
las variedades de papa, del 109% (Esmeralda), 100% (P. Suprema) y 106% (D. Capiro)
con respecto al dia de inicio del déficit hidrico (Fig. 3-4B).

Asi mismo, en plantas sometidas a sequia, se ha reportado que el incremento en el
contenido de MDA puede utilizarse como parametro indicador para medir la peroxidacion
lipidica que puede también asociarse con la actividad antioxidante de las plantas como
mecanismo de tolerancia para mitigar el dafio a membranas (Cvikrova et al., 2013;
Sanchez-Rodriguez et al., 2010; Deeba et al., 2012; Boaretto et al., 2014). El incremento
en la permeabilidad y peroxidacion de las membranas en las variedades de papa se
registr6 a partir de la pérdida de electrolitos y el contenido de malondialdehido
respectivamente; estos parametros aumentaron significativamente desde el primer dia de
déficit hidrico hasta el dia de menor potencial hidrico foliar (Fig. 3-2), siendo ligeramente
mayor para Esmeralda, la variedad que toler6 mas dias el periodo de suspension de
riego (Fig. 3-2A). Los resultados de perdida de electrolitos para las tres variedades de
papa evaluadas, son acordes con los resultados reportados por Valentovic y
colaboradores (2006) para plantas de maiz sometidas a déficit hidrico (-1.4 MPa) con
valores superiores al 60% y cercanos al 10% para las plantas irrigadas. Se argumenta
gue la intensidad del dafio en la membrana inducido por el estrés por sequia se evalla
por la pérdida de electrolitos; por ello; se registran mediante la conductividad eléctrica los
iones liberados al espacio intercelular (Yordanov, 2003; Masoumi et al., 2010). En plantas
de girasol también se reporta incremento en la perdida de electrolitos superior al 50% en
plantas sometidas a estrés por déficit hidrico (Ghobadi et al., 2013). Otros autores
también han documentado que cuando las plantas son sometidas a sequia, las
membranas vegetales cambian la permeabilidad y pierden su integridad (Blokhina et al.,
2003; Yordanov et al., 2003; Masoumi et al., 2010); debido a que la membrana celular es
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una de las estructuras blanco del estrés por sequia en plantas. Es frecuentemente
aceptado que el mantenimiento de la integridad y estabilidad de la membranas bajo
déficit hidrico es uno de los componentes indicadores de la tolerancia a sequia en
plantas (Masoumi et al., 2010). La capacidad celular para controlar el transporte de iones
a través de la membrana es utilizada como parametro indicador de la tolerancia a estrés
(Yordanov, 2003). Los resultados de incremento del contenido de MDA mayor para las
variedades D. Capiro y Esmeralda son coherentes con el incremento reportado por
Valentovic et al (2006) en plantas de maiz sometidas a déficit hidrico (-1.4 MPa) con
valores superiores a los 6 nanomoles g™ de peso fresco. Estos autores sugieren que la
presencia de MDA, como metabolito secundario producto de la oxidacion acidos grasos
poliinsaturados, indica la peroxidacion lipidica en genotipos sensibles a déficit hidrico
(Valentovic et al., 2006). En adicién, en seis variedades de tomate sometidas a déficit
hidrico moderado (50% de capacidad de campo) se encontré incremento en el contenido
de MDA a valores superiores a los 25 nanomoles g*: con respecto a los controles
(Sanchez-Rodriguez et al., 2010) los autores sugieren que las plantas estuvieron
sometidas a estrés oxidativo y hubo dafio en lipidos de membrana por oxidacién
causada por los ROS producidos, especialmente H,O,. Asi mismo, en dos variedades de
mango después de déficit hidrico, se encontrd alta concentracion de MDA, lo cual es
indicador de incremento en el estrés oxidativo en las hojas de esta planta (Elsheery y
Cao, 2008; Ayala et al., 2014).

Asi mismo, en las tres variedades de papa de este estudio, después del primer dia de
rehidratacion, se redujo el contenido de MDA pero no hasta los valores de las plantas
irrigadas (Fig. 3-2A y 3-2B respectivamente). Adicionalmente, las regresiones derivadas
de los resultados muestran relaciones lineales entre el W, foliar y el contenido de MDA
(Fig. 3-6B) y entre la perdida de electrolitos y el contenido de MDA (Fig. 3-6G); lo que
permite confirmar que en las variedades de S. tuberosum L. bajo déficit hidrico, se
increment6 la degradacion de membranas evaluada mediante la perdida de electrolitos;
respuesta que ha sido documentado para plantas de maiz (Valentovic et al., 2006), trigo
(Baji et a., 2001), girasol (Gobadhi et al., 2013) y Kochia (Mausomi et al., 2010)
sometidas a déficit hidrico.

Como respuesta de las plantas tolerantes a sequia, el incremento en el contenido de
prolina y proteina total se asocia con el mantenimiento del estado hidrico en las células y
también participa en la proteccién de las membranas, estructuras blanco de las especies
reactivas de oxigeno generadas por el estrés por sequia (Blokhina et al., 2003, Yordanov
et al., 2003, Masoumi et al., 2010). En este estudio, se evidencié mayor protecciéon de las
membranas de las variedades de P. Suprema y Esmeralda por el bajo incremento por dia
en el contenido de MDA en estas variedades (0.14 pmol g* MVF y (0.17 pmol g* MVF)
respectivamente; asi como por el menor contenido de MDA en estas variedades (Fig. 3-
2B); en contraste con D. Capiro cuyo incremento de MDA por dia fue mas alto (0.28 pmol
g MVF) (Fig. 3-2B).

En las variedades de papa, el incremento en el contenido de prolina se puede relacionar
con el efecto de este osmolito como osmoprotectante reportado en plantas sometidas a
déficit hidrico (Anjum et al., 2012; Sdnchez-Rodriguez et al., 2010; Farhard et al., 2011),
cuya funcién es proteger componentes de membranas, enzimas y en general el aparato
fotosintético del dafio causado por el estrés oxidativo (Madhava et al., 2006; Sanchez-
Rodriguez et al.,, 2010; Farhard et al.,, 2011). De esta manera, el relativamente bajo
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contenido de MDA en P. Suprema y Esmeralda y més alto contenido de prolina en D.
Capiro permiten sugerir que estas dos variedades estan provistas de mecanismos
enzimaticos para degradar los radicales libres y mitigar rdpidamente el estrés oxidativo
que estos pueden generar.

Evidencias de la defensa antioxidante enzimética de las variedades de papa fueron
demostradas por el incremento diferencial en las actividades especificas catalasa (CAT)
(Fig. 3-3A) y peroxidasa (POD) (Fig- 3- 3B) en respuesta a la intensidad y duracion del
déficit hidrico; lo cual demuestra la capacidad de las variedades para reducir el efecto
negativo de los radicales libres, y es un mecanismo que se ha asociado a la tolerancia a
déficti hidrico; siendo la variedad Esmeralda la que presenté las actividades especificas
CAT y POD mas altas al dia de menor de W, foliar (Fig. 3-3A y 3-3B respectivamente)
con incrementos en 6.37 veces en actividad CAT y 17.16 veces en actividad POD con
respecto al primer dia de déficit hidrico. Adicional a esto, las regresiones lineales
derivadas de los resultados muestran relaciones lineales entre el W, foliar y las
actividades CAT (Fig. 3-6C) y entre el W, foliar y la actividad POD; resultados que son
coherentes con el incremento encontrado en el contenido de MDA (Fig. 3-6A).

Estos resultados permiten afirmar que la variedad Esmeralda present6 una respuesta
asociada con mayor actividad especifica CAT y POD, que se relaciona con la menor
degradacion de membranas registrada por pérdida de electrolitos (Fig. 3-2A) y
contenido de MDA (Fig. 3-2B); en esta variedad se indujo mayor sintesis y actividad
especifica de enzimas del sistema antioxidante, lo cual le permitié regular el
metabolismo durante el estrés. Esta respuesta también ha sido reportado en plantas
de tabaco (Cvikrova et al., 2013), tomate (Sanchez-Rodriguez et al., 2010), algod6n
(Deeba et al., 2012) y pimienta (Anjum et al., 2012) sometidas a déficit hidrico. Otro
resultado a destacar en las variedades de papa de este estudio, se relaciona con los
tiempos diferenciales en los que se indujo la defensa anti-oxidativa: desde el primer
dia de déficit hidrico para la actividad especifica CAT (Fig. 3-3A) para las tres
variedades; y desde el 2° dia de défcit hidrico para la actividad especifica POD para
las tres variedades. Este resultado es coherente con lo reportado por otros autores
(Benaurdez et al., 2000; Weneger y Janzen, 2013; Gabriel et al., 2013) quienes
afirman que las enzimas CAT y POD son responsables de la detoxificacién de
peréxido de hidrégeno, actuando de forma complementaria (Noctor et al., 2014; Cosio
y Dunand, 2009; Blokhina et al., 2003; Castro et al., 2006); asi que cuando la
concentracion de peroxido de hidrogeno a nivel celular es alta entre (40 y 500 mM)
(Castro et al., 2006), la enzima responsable de su degradaciéon es la CAT, mientras a
bajas concentraciones de H,O, (10 mM) actia la POD (Castro et al., 2006). El
incremento en enzimas antioxidantes como CAT y POD importantes por su accién en
la detoxificacion de ROS es una respuesta que también se ha reportado plantas de
crisantemo sometidas a déficit hidrico; en este estudio se reporta que a los 7 dias de
déficit se presentaron incrementos de CAT en 2,4 veces y de POD en 2,5 veces con
respecto a las plantas irrigadas (Sun et al., 2013). Los autores sugieren que el
sistema antioxidante enzimatico permite mantener un control estricto de los ROS. Asi
mismo, en dos variedades de cafa de azlicar se evidenciaron resultados similares en
plantas sometidas a 70% de déficit hidrico con incremento en mas de 50 de pmol min~
"' mg? de esta proteina con respecto a valores cercanos a 40 umol min™ mg™ de las
plantas a capacidad de campo (Boaretto et al., 2014). Igualmente, en variedades de
aji, a medida que aumento progresivamente el déficit hidrico las plantas
incrementaron la actividad CAT hasta un pico maximo a los 12 dias después de
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tratamiento, como estrategia de defensa oxidativa. En el estudio realizado por
Ghobadi et al (2013), en dos variedades de girasol, se reporta incremento en las
actividad CAT y POD en las plantas sometidas a déficit hidrico, como respuesta para
detoxificar el peréxido producido durante estrés hidrico. Estos autores sugieren que
CAT es efectiva detoxificando el H,O, en el citosol, mientras POD ejerce su accion en
el cloroplasto donde no existe CAT. Para explicar el incremento en la actividad POD,
Yoshida y colaboradores (2003) afirman que las POD son una familia de isoenzimas
sintetizadas por plantas que utilizan el H,O,,

De forma complementaria, el incremento en azlcares solubles evidenciado en las
variedades de S. tuberosum L. (Fig. 3-5A y 3-5B) de este estudio y reportado por
otros autores en plantas de frambuesa (Morales et al., 2013) y soya (Da silva et al.,
2008) se ha relacionado con hidrélisis de almidén, cuando hay reduccién en la tasa
de fotosintesis por cierre estomatico cuando las plantas son sometidas a déficit
hidrico (Rosa et al., 2009). El almidén almacenado en los cloroplastos es degradado
hasta azucares simples, los cuales estan involucrados en procesos metabdlicos como
moléculas sefial que regulan la expresién de genes relacionados con fotosintesis,
metabolismo de sacarosa y sintesis de osmolitos (Rosa et al., 2009). De forma similar
el incremento en el contenido de azlcares también se ha evidenciado en plantas de
papa S. tuberosum L. variedad Marfuna, como estrategia de ajuste osmoético para
mantener las relaciones hidricas bajo sequia; los autores sugieren que este
mecanismo involucra la acumulacién de azucares solubles que reducen el potencial
osmatico de las células, con ello el agua ingresa a la célula y se mantiene la presion
de turgencia; ademas los solutos actian como osmoprotectantes, estabilizando la
membrana celular y manteniendo la turgencia (Farhard et al., 2011). En el estudio
adelantado por Morales y colaboradores (2013) en dos variedades de frambuesa se
evidencié incremento en el contenido de azlcares con respecto a las plantas a
capacidad de campo. Khan y Naqvi (2014), reportan incremento en el contenido de
azucares reductores en genotipos de trigo sometidos a déficit hidrico; se sugiere que
la fructosa puede proteger membranas y otros componentes celulares de los efectos
negativos de la sequia. Resultados similares en el contenido de azlcares reductores
fueron mostrados por plantas de soya sometidas a restriccion hidrica en las que se
presentd incrementos del 19.2% a los 4 dias de déficit hidrico (Da silva et al., 2008).
Se sugiere gque el incremento en la concentracién de azlcares totales y azlcares
reductores en plantas sometidas a restriccién hidrica ocurre debido a la degradacion
del almidon promovida por la accién de la enzima amilasa (Da Silva et al., 2008;
Mohammadkhani y Heidari, 2008). El almidén desempefia un papel fundamental en la
acumulacion de azucares solubles a nivel celular. Ademas de esto, la sacarosa es
hidrolizada en glucosa y fructosa por la accion de la enzima invertasa acida, la cual
libera hexosas que pueden ser utilizadas en procesos metabdlicos y de esta manera
se incrementa la concentracion de azucares reductores bajo estrés (Da silva et al.,
2008).

Asi mismo, otro componente de la tolerancia a déficit hidrico reportado en plantas de
papa (Philippus et al., 2008), melén (Sanda et al., 2011), pasto (Hu et al., 2010),
sorgo (Zegada-Lisarazu y Monti, 2012) y crisantemos (Sun et al., 2013) es la
capacidad de recuperacion después de rehidratacién; que aunque en muchos
pardmetros no se alcanzé hasta los valores de las plantas irrigadas, si hubo
recuperacion. Esta respuesta de recuperacion al valor de las plantas irrigadas se
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evidencié de forma diferencial entre las variedades de papa; el Wy, foliar (Esmeralda),
el contenido de MDA (Esmeralda y P. Suprema), la actividad CAT (Esmeralda y D,
Capiro), el contenido total de proteina (D. Capiro) y prolina (P. Suprema). Mientras,
después de 1 dia de rehidratacién, la pérdida de electrolitos, el contenido total de
azlcares y de azucares reductores y la actividad POD no se restauraron a los valores
de las plantas irrigadas en ninguna de las tres variedades de S. tuberosum L.

3

.6 Conclusiones

Las variedades de S. tuberosum L. toleraron un periodo corto de déficit hidrico de 4-
6 dias poniendo en marcha componentes del mecanismo de ajuste osmatico
mediante la sintesis de prolina y azucares reductores para reducir la pérdida de agua
bajo condiciones de déficit hidrico e igualmente activaron componentes del
mecanismo de defensa antioxidante de caracter enzimatico para proteger moléculas
y estructuras celulares.

La variedad Esmeralda alcanzé el mas bajo potencial hidrico foliar en un periodo
mas largo de déficit hidrico, probablemente debido a su respuesta temprana de ajuste
osmoético por sintesis de prolina.

La variedad Esmeralda presenté mayor capacidad de respuesta al periodo corto de
déficit hidrico al controlar un dia antes de la rehidratacion, la pérdida de electrolitos y
el contenido de MDA; como estrategia para mantener la integridad y la estabilidad
de las membranas, un importante rasgo asociado con la tolerancia a sequia.



4.Crecimiento y Fenologia de tres variedades
andinas de papa (Solanum tuberosum L.)
sometidas a estrés hidrico por suspension
de riego

4.1 Resumen

La sequia en el suelo es un factor ambiental que afecta, el crecimiento la fenologia y la
productividad de los cultivos. La hip6tesis fue que las tres variedades de Solanum
tuberosum L. presentarian respuesta diferencial a un periodo de déficit hidrico por
suspension del riego. El objetivo de este estudio fue analizar los efectos del estrés hidrico
sobre la duracién de los estados fenolégicos principales relacionados con la acumulacién
de grados dia crecimiento (GDC) y sobre parametros de crecimiento y rendimiento en
tres variedades colombianas de S. tuberosum L: Diaco Capiro (CAP), Pastusa Suprema
(PAS) y Esmeralda (ESM). Los tratamientos se dispusieron en el arreglo de parcelas
divididas bajo el disefio de bloques completos al azar con tres repeticiones; en la parcela
principal las variedades y en la subparcela el estado hidrico (déficit hidrico o irrigado). Las
plantas irrigadas mantuvieron el W, foliar a valores cercanos a 0 MPa y un potencial
matricial del suelo cercano a 0 KPa durante todo el ciclo de vida. El tratamiento de
déficit hidrico se impuso por suspension de riego a los 74 dias después de siembra
(dds) durante el estado de induccién de tuberizacion. El estrés hidrico se aplicé en un
periodo corto de tiempo, 4 a 6 dias, hasta alcanzar en el suelo valores cercanos a -45
KPa. El nivel de estrés también se determin6 midiento el potencial hidrico foliar (¥}), se
han reportado valoresmas negativos a -1.6 MPa, como el punto de marchitez permanente
del suelo para plantas de papa. El tratamiento de déficit hidrico se realiz6 hasta
alcanzar un Y, cercano a -2.0 MPa, después de lo cual las plantas fueron
rehidratadas. El déficit hidrico indujo acortamiento en la longitud de la aparicion del 6rgano
floral y floracién en CAP; desarrollo de hojas y maduracion de frutos en ESM y desarrollo de
hojas y formacion de brotes laterales en SUP. Los estadios fenoldgicos de desarrollo
formacion de frutos y maduracion de frutos no ocurrieron en las variedades CAP y SUP. El
periodo de déficit hidrico indujo reduccion en la longitud del tallo, nimero de hojas por tallo,
nuamero de hojas por sitio y nimero de tallos principales por sitio. Las plantas de las tres
variedades de S. tuberosum L. mostraron comportamiento relacionado con el mecanismo de
escape o evitacion del periodo de déficit hidrico mediante la acomodacion del metabolismo
para acortar la duracién de los estadios fenoldgicos de acuerdo a la variedad.

Palabras clave: sequia, estados de desarrollo, escape, grados calor.
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Abstract

The dry soil is an environmental factor affecting growth phenology and productivity of crops.
The hypothesis was that based on the performance of the varieties in the production areas,
the three varieties of Solanum tuberosum L. showed differential response to a period of
water deficit by irrigation suspension. The aim of this study was to analyze the effects of water
stress on the length of the main phenological stages related to the accumulation of growing
degree days (GDC) and growth parameters and yield in three Colombian varieties of S.
tuberosum L: Diacol Capiro (CAP), Pastusa Suprema (SUP) and Esmeralda (ESM) in tuber
induction (74 days after planting). The treatments were arranged in split arrangement under
the design of randomized complete block with three replicates plots; varieties in the main plot
and subplot water status (water deficit or irrigated). Irrigated plants maintained Wh foliar at
values close to 0 MPa and soil matric potential near 0 kPa throughout the life cycle. The
drought treatment was imposed by suspending irrigation at 74 days after sowing (DAS) for
the state tuber induction. Water stress was applied in a short time, 4 to 6 days until on the
floor near -45 Kilopascals values. The stress level was also determined measuring the leaf
water potential (Wh) to most negative values to -1.6 MPa, as the wilting point for potato
plants. The drought treatment was performed until a Wh close to -2.0 MPa, after which the
plants were rehydrated. Water deficit induced shortening of the length of the onset of
flowering in floral organ and CAP; leaf development and fruit ripening in ESM and leaf
development and formation of side shoots in SUP. Phenological development stages of fruit
formation and fruit ripening did not occur in the CAP and SUP varieties. The period of water
shortage induced reduction in stem length, number of leaves per stem, number of leaves per
site and number of main stems per site. The plants of the three varieties of S. tuberosum L.
exhibited behavior associated with the mechanism of escape or avoidance of the period of
water shortage through accommodation metabolism to shorten the duration of phenological
stages according to the variety.

Keywords: drought, stages of development, escape, degree heat

4.2 Introduccion

El aumento en la temperatura global tiene un efecto negativo en los caudales fluviales y en la
disponibilidad de los recursos hidricos del planeta (Oki y Kanae, 2006). La sequia en el suelo
generada por bajas precipitaciones, alta temperatura y evapotranspiracion de agua en la
atmosfera, es un suceso ambiental que afecta el crecimiento, desarrollo y productividad de
los cultivos causando un efecto negativo en la agricultura a nivel mundial (Hossain et al.,
2012; Kdrner y Basler, 2010).

El efecto de la sequia sobre la fenologia ha sido estudiado en plantas como soya (Desclaux
y Roumet, 1996), arroz (Lilley et al., 1994) y frambuesa (Morales et al., 2013). Se conoce
gue las plantas responden al déficit hidrico a través de mecanismos de escape Yy tolerancia
(McDowell et al., 2008). Una de las estrategias de las plantas para escapar al estrés es
acortar la duracion del ciclo de vida (McDowell et al., 2008; Wang et al., 2006; Touchette et
al., 2009). Igualmente en condiciones de déficit hidrico, se ha reportado la reduccion en el
crecimiento en plantas como papa (lerna y Mauromicale, 2006, Lahlou et al., 2003; Yuan et
al., 2003), sorgo (Zegada-Lizarazu y Monti, 2013) y arroz (Lilley et al., 1994). En plantas de
papa, el déficit hidrico reduce el periodo de crecimiento del follaje por una madurez temprana
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del cultivo, lo que causa un acortamiento del ciclo de vida y una reduccion del rendimiento
(Darwish et al., 2006; Kuppinger et al., 2014).

Asi mismo, se ha demostrado que la temperatura es un factor que influye en os procesos
de crecimiento y desarrollo de las plantas (Went, 1953; Barrios-Gomez y Lopez-Castafieda,
2009; Struik, 1989; Hoyos et al., 2012). El efecto de la temperatura sobre diferentes
aspectos del desarrollo vegetal se ha estudiado en plantas de frijol (Barrios-Gémez vy
Lopez-Castafieda, 2009), meldén (Bouzo y Kiichen, 2012), Arabidopsis (Springate y Cover,
2014) y papa (Struik, 1989). La accion de la temperatura sobre el crecimiento y el desarrollo
vegetal estd dada por la acumulacion del calor, expresada en los grados dia requeridos para
gue la planta alcance una estado fenolégico especifico (Bonhomme, 2000; Mazurczyk et al.,
2003; Barrios-Gomez y Lopez-Castafieda, 2009; Hoyos et al., 2012). Los grados dia
acumulados se calculan a partir de la temperatura base, 6 temperatura minima requerida
para que un proceso ocurra y por debajo de la cual la planta no alcanza el estado fenolégico
especifico (Timlin et al., 2006; Bonhomme, 2000; Bouzo y Kichen, 2012); mientras la
temperatura 6ptima es aquella a la cual, un proceso alcanza la tasa maxima (Bonhomme,
2000).

El efecto de la temperatura sobre procesos de crecimiento y desarrollo puede ser estudiada
mediante la aproximacion de grados dia acumulados y requeridos para que la planta alcance
un estado fenolégico particular (Villaseca et al., 1986) Yy la relacion de los grados dia con la
ocurrencia de estados especificos de desarrollo ha sido estudiado en diferentes genotipos de
papa (Mazurczyk et al., 2003; Timlin et al., 2006; Sale, 1979; Ewing, 1981), pero no para
variedades Colombianas.

Solanum tuberosum L. es una especie ampliamente cultivada en el mundo por su gran
importancia en la alimentacién (Kiuper et al., 2001). En Colombia y en otros paises de
Suramérica esta especie es cultivada en zonas altas de topografia montafiosa, con poca o
ninguna disponibilidad de riego, por lo cual frecuentemente es sometida a déficit hidrico. En
la actualidad no se dispone de informacion acerca del efecto del déficit hidrico sobre el
crecimiento y fenologia de variedades de papa colombianas, conocimiento que puede
contribuir para implementar estrategias de manejo con el fin de reducir pérdidas las
econdémicas causadas por este estrés abidtico. El objetivo de este trabajo fue determinar el
efecto del déficit hidrico impuesto al inicio de tuberizacion sobre la fenologia y los
requerimientos de grados dia, parametros de crecimiento y rendimiento potencial de tres
variedades colombianas de papa (Solanum tuberosum L.).

4.3 Materiales y métodos

Condiciones experimentales. El experimento se realizé en el afio 2013, bajo invernadero
en la Facultad de Ciencias Agrarias de la Universidad Nacional de Colombia (4°35°56” LN;
74°04’51” LO), altitud de 2.600 msnm, temperatura media de 17.43°C, humedad relativa
promedio de 76.24%. Se utilizaron tubérculos semilla de 50 (+10) g de las variedades de
papa Diacol Capiro (CAP), Pastusa Suprema (SUP) y Esmeralda (ESM) (Solanum
tuberosum L.) que fueron sembrados en bolsas plasticas negras con 5 kg de suelo franco
limoso, pH 6,3. La densidad poblacional, el plan de fertilizacion y el manejo agronémico se
realizaron de acuerdo a recomendaciones comerciales para cultivo de papa.
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Los tratamientos se dispusieron en el arreglo de parcelas divididas bajo el disefio de bloques
completos al azar con tres repeticiones; en la parcela principal las variedades y en la
subparcela el estado hidrico (déficit hidrico o irrigado). Las plantas irrigadas mantuvieron
el W, foliar a valores cercanos a 0 MPa y un potencial matricial del suelo cercano a 0
KPa durante todo el ciclo de vida. El tratamiento de déficit hidrico se impuso por
suspension de riego a los 74 dias después de siembra (dds) durante el estado de
induccion de tuberizacion, estado de desarrollo reportado por varios autores como el
estado mas susceptible a la sequia en plantas de papa, debido a que el estrés en
este punto reduce el rendimiento (Liu et al., 2005; Texeira y Pereira, 2007; King et al.,
2003). El estrés hidrico se aplico en un periodo corto de tiempo, 4 a 6 dias, hasta
alcanzar en el suelo valores cercanos a -45 KPa, que son considerados como
causantes de estrés hidrico en papa (Kawakami et al., 2006; Wang et al., 2007; Aksic et
al., 2014). El nivel de estrés también se determiné midiento el potencial hidrico foliar (W),
se han reportado valoresmas negativos a -1.6 MPa, como el punto de marchitez
permanente del suelo para plantas de papa (Vos y Haverkort 2007 y Jensen et al., 2010;
Rolando et al., 2015). El tratamiento de déficit hidrico se aplid hasta alcanzar un Wy
cercano a -2.0 MPa, después de lo cual las plantas fueron rehidratadas.

Durante el experimento, la temperatura minima y maxima promedio del aire y la radiacién fue
registrada con estacién climatica MCR200 de la empresa uMetos (Austria) instalada a 0.50
m del suelo. ElI déficit de presion de vapor (DPV) promedio se calcul6 por el método
propuesto por Allen et al. (2006) y Santos et al. (2013) a partir de la temperatura y humedad
relativa maximas y minimas.

Fenologia y requerimientos de grados dia acumulados. Durante el ciclo de vida de las
plantas de cada variedad se registraron los cambios vegetativos y reproductivos para
establecer los principales estados fenoldgicos, desde la emergencia hasta la senescencia,
segun escala propuesta por Meier (2001) para analizar cambios en la duraciéon de los
estados fenoldgicos de desarrollos principales y confirmar si las plantas de papa, despliegan
el mecanismo de escape al estrés. La ocurrencia de un estado fenoldgico se registré cuando
el 50% de las plantas alcanzaron el estado fenoldgico especifico propuestos por escala
BBCH (Meier, 2001). Durante el ciclo de vida del cultivo, en seis plantas por tratamiento se
registré: el dia de la emergencia, el nimero de hojas por planta con expansién mayor a 4
cm?, el nimero de tallos secundarios con longitud mayor a 10 cm, el nimero y la longitud de
los tallos principales con longitud mayor a 10 cm, el porcentaje de cobertura del follaje, el
periodo de desarrollo de tubérculos, el nUmero de botones florales con longitud mayor a 5
mm, el nimero de flores abiertas por planta (floracion), el nimero de bayas por planta, la
forma y coloracion de las bayas, la coloracion de tallos y hojas.

En adicion, quincenalmente se registré: a) la longitud del tallo (desde el cuello de la raiz
hasta el meristemo apical del tallo), b) el nimero de hojas por tallo y por sitio de siembra
(conteo directo), ¢) el numero de tallos principales por sitio de siembra y a los 164 dias en 10
plantas por tratamiento, se registro el rendimiento potencial a partir del peso fresco de
tubérculos por sitio. Los parametros de crecimiento se presentan de acuerdo a los modelos
de mejor ajuste con coeficiente de correlacion (R*>0.90) para la mayoria de parametros.

En cada estado fenoldgico se calcularon los grados dia crecimiento (GDC), de acuerdo a la
ecuacion GDC = ((Tmax* Tmin)+2)-Trase (Juskiw et al., 2001 y Arnold, 1959); donde T« €S la
temperatura maxima del aire diaria, T, €S la temperatura minima del aire diaria y Tpase €S la
temperatura base de 6°C reportada para el cultivo (Morales-Fernandez et al., 2011).
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Andlisis estadistico

Las variables evaluadas se analizaron mediante pruebas de ANOVA y la comparacion de
medias se realiz6 mediante la prueba de Tukey (P<0.05). El procesamiento de la
informacion se realiz6 con lenguaje R (R development core team, 2010).

4.4 Resultados y discusion

Durante el experimento, la temperatura méxima y minima promedio del aire fue de
10.54+1.3°C y 34.51+3°C respectivamente; la humedad relativa minima y maxima promedio
fue de 46.97+£10.2% y 98.81+1.56%, respectivamente. EI promedio de déficit de presion de
vapor (DPV) fue de 0.38 (x0.8) KPa (Fig. 4-1A) y la radiacion promedio dentro del
invernadero fue de 85.91 Wm™ (395.20 umoles m? s™). El promedio diario de GDC fue de
12.5°C y los grados calor acumulados hasta la senescencia fueron 1677 (Fig. 4-1B).
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Figura 4-1. Parametros climaticos y grados dia durante el periodo de crecimiento de plantas de papa (S. tuberosum L.) de
las variedades CAP, ESM y SUP irrigadas y sometidas a déficit hidrico. A. Patrones de temperatura (°C), humedad
relativa (%) y DPV (KPa) y B. Grado dia crecimiento acumulado y radiacion solar.

Fenologiay requerimiento de grados dia

La duracion del periodo entre emergencia y final de la floracion se acortd por el déficit
hidrico para las variedades CAP y SUP; mientras para ESM fue igual (Tabla 4-2 y Figura
4-2). Para CAP, tuvo una duracién de 82 dias (d) para plantas irrigadas (931 GDC) y de
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76 d (867 GDC) para plantas en déficit hidrico. Para las plantas de SUP irrigadas este
periodo dur6 76 d (867 GDC) y para las plantas en déficit hidrico 70 d (794 GDC). Para
ESM bajo los dos estados hidricos tuvo una duracion de 98 d (1118 GDC). La limitacion
hidrica aceler6 la floracién de las plantas de CAP y SUP en 6 d; mientras ESM no fue
afectada por el déficit hidrico. Ademas, la duracién total del ciclo de crecimiento para
CAP, ESM y SUP bajo las condiciones irrigadas y déficit fue 148 d (1677 GDC) (Tabla 4-
2 y Figura 4-2), dato menor al reportado por Nustez et al. (2011) de 165 d para ESM y
CAP y 180 d para SUP. La menor longitud del ciclo de vida encontrada aqui,
probablemente se debe a que en las condiciones del invernadero, la temperatura
promedio del aire estuvo entre 17-20.98°C, superando la temperatura optima para el
crecimiento y desarrollo de plantas de S. tuberosum L. reportada por Sarquis et al.
(1996) y Yuan y Bland (2004) entre 15 y 18°C en el suelo y en el aire, y superior a la
reportada para zonas de produccién de Cundinamarca entre 12 y 18°C (FEDEPAPA,
2004).

Tabla 4-1. Temperatura media del aire (°C) para cada estado fenoldgico de desarrollo en plantas de papa (S. tuberosum
L.) de las variedades CAP, ESM y SUP irrigadas y sometidas a déficit hidrico.

TEMPERATURA MEDIA POR ESTADIO FENOLOGICO

CRECIMIENTO | DESARROLLO )

VARIEDAD FORMACION APARICION MADURACION
ESTADO _ |pEsarroLLO LONGITUDINAL PARTES

) BROTACION DE BROTES ORGANO [FLORACION | FRUTOSY SENESCENCIA

HIDRICO DE HOJAS DE TALLOS [VEGETATIVAS

LATERALES FLORAL SEMILLAS

PRINCIPALES [COSECHABLES

Diacol Capiro Irrigada 17.32 18.57 18.75 19.33 19.16 19.58 19.78 Nose presento 19.04

Diacol Capiro Déficithidrico 17.33 18.57 18.75 19.33 19.16 19.28 19.84 Nose presento 19.04

Esmeralda Irrigada 17.34 18.55 19.03 19.33 19.16 19.36 19.53 19.27 19.27

Esmer alda Déficithidrico 17.35 18.57 18.96 19.28 19.16 19.36 19.53 19.27 19.27

Pastusasuprema Irrigada 17.36 18.68 19.28 19.28 19.16 19.46 20.08 Nose presento 19.53

Pastusasuprema  Déficit hidrico 17.37 18.68 19.28 19.28 19.16 19.46 20.08 Nose presento 19.53

Emergencia. La emergencia fue del 50% para las tres variedades a los 13 d (136
GDC), a temperatura media de 17.33°C (Tabla 4.2 y Figura 4-2). Segura et al.
(2006), reportaron emergencia del 50% en CAP y SUP a los 15d y a los 30 d para
ESM.

Desarrollo de hojas. El desarrollo de hojas en las tres variedades inici6 alos 13 d
(136 GDC). Para CAP en los dos estados hidricos tuvo una duraciéon de 85 d (1116
GDC), mientras que para ESM irrigada fue de 98 d (1258 GDC) y para ESM en
déficit hidrico fue de 85 d (1116 GDC) (Tabla 4.2 y Figura 4-2). El desarrollo de
hojas en SUP duré 126 d (1501 GDC) en plantas irrigaday 98 d (1258 GDC) en
plantas en déficit hidrico (Tabla 4.2 y Figura 4-2). Segura y colaboradores (2006),
reportan un tiempo de duracion del desarrollo de las hojas de 81 d para CAP, de
109 para SUP) y de 95 d para ESM), lo cual difiere de lo encontrado aqui, debido a
gue las condiciones de crecimiento fueron diferentes en los dos estudios. El déficit
hidrico acorté la duracion del periodo de crecimiento del follaje (madurez temprana
del cultivo) de las variedades PAS y ESM, acorde con lo reportado por Darwish et
al. (2006) y Van Loon (1981). La temperatura media del aire de 18+0.5°C registrada
fue mas alta a la reportada como Optima (entre 15 y 18°C) para el crecimiento y
desarrollo de plantas de S. tuberosum L. (Sarquis et al., 1996 y Yuan y Bland,
2004) y a la temperatura media del aire en Bogota durante el periodo de evaluacion
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fue de 13.84°C (IDEAM, 2014); lo que indica que bajo el invernadero, la temperatura
fue levemente mas alta que a libre exposicién.

Formacion de brotes laterales. Las tres variedades iniciaron formacion de brotes
laterales a los 27 d (283 GDC), no fue afectado por el déficit hidrico y se extendid
por 43 d (794 GDC) para CAP, 94 (931 GDC) para ESMy 49 d (867 GDC) para SUP
(Tabla 2). Segura et al. (2006) reportaron el inicio de la formacién de brotes
laterales en las mismas variedades a los 29 dias después de emergencia (dde) para
SUP y CAP, y a los 26 dde para ESM, lo cual es acorde con lo observado aqui
(Tabla 4.2 y Figura 4-2).

Tabla 4-2. Duracion estados fenoldgicos de las variedades CAP, ESM y SUP irrigadas y sometidas a déficit hidrico.

DURACION PARA CADA ESTADO FENOLGGICO
VARIEDAD ESTADO DESARROLLODE | O ACIONDE Lf)TvEGCmJI;N:L Dimﬁw APARICION MADURACION
WiDRICO BROTACION HOIAS BROTES DETALLOS | VEGETATVAS ORGANO FLORACION FRUTOSY | SENESCENCIA
LATERALES FLORAL SEMILLAS
PRINCIPALES | COSECHABLES
Diacol Capiro Irigada 20 85 43 85 8 49 12 No se presento 9
Diacol Capiro  Déficit hidrico 20 85 43 85 8 56 6 No se presento 9
Esmeralda Irrigada 20 %8 % 108 8 29 43 9 11
Esmeralda  Déficit hidrico 20 85 94 108 8 29 43 9 11
PosStiSayioada 2 126 49 a 78 50 21 Nosepresento 16
suprema
PastUSa it hdrico 2 % 49 a 78 50 15 Nosepresento 16
suprema

Elongacion tallo principal. Las tres variedades iniciaron el crecimiento de tallos
principales a los 13 d (136 GDC) y éste no fue afectado por el déficit hidrico, la
duracion del crecimiento de tallos fue de 85 d (1116 GDC) para CAP, 108 d (1367
GDC) para ESM y 91d (1181 GDC) para SUP (Tabla 4.2 y Figura 4-2). La duracion
del estado de elongacién de tallos principales para las tres variedades, fue mayor a
la reportada por Segura et al. (2006) de 59 d para CAP, 81 d para EMS y 67 d para,
SUP en condiciones de campo. Durante el estadio de elongacién del tallo de
acuerdo a duracion de este diferente entre variedades, la temperatura media diaria
de 19.33°C (CAP), 19.28 °C (SUP) y 19.28 °C (ESM) dentro del invernadero al igual
que la radiacion media diaria de 395,2 W m™ (Fig. 4-1 B) promovi6 el desarrollo de
tallos en un periodo méas largo de tiempo. A libre exposicion, el IDEAM (2014) ha
registrado temperatura menor (13.84°C); mientras la radiacién solar media medida
fuera del invernadero present6 valores superiores a 800 W m™. La elongacion del
tallo depende de las fluctuaciones diurnas de temperatura (Erwin y Heins, 1995).
Flores-Lopez et al (2009), afirma que la baja intensidad de luz induce la elongacion
del tallo por incremento en el alargamiento de las células.
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Semana 1 2 3 4 5 6 7 8 10 11 12 14 15 16 18 19 20 21
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Figura 4-2. Estados fenolégicos de las variedades CAP, ESM y SUP irrigadas y sometidas a déficit hidrico de acuerdo a

escala BBCH.

Formacion de tubérculos. Las tres variedades iniciaron la tuberizacion a los 70 d (794 GDC)
y esta se extendid por 78 d (1677 GDC) siendo igual en las plantas irrigadas y bajo déficit
hidrico Tabla 4.2 y Figura 4-2). Segura et al. (2006) reportan inicio de tuberizacion a los 35 dde
(es decir aprox. 50 dias desde la siembra) con una duracion de 102 d para CAP, 104 d para
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SUP y 96 d para ESM. La duracién del llenado de los tubérculos encontrada en este estudio
fue menor en 24 d (CAP), 26 (SUP) y 18 (ESM), debido a que la tuberizacion es inhibida en
alta temperatura (entre 15 y 27°C) (Ewing, 1981, Struik et al., 1989). La temperatura promedio
de 19.16°C que se presentd fue mas alta que la promedio en las zonas de produccion de
estas variedades que esta entre 12 y 18°C (FEDEPAPA, 2014) y generd disminucion en la
duracioén de la tuberizacion. La respuesta de inhibicion de la tuberizacion por efecto de la alta
temperatura, reportada para variedades de papa de dia largo (Ewing, 1981), también se
observd en las variedades andinas en este estudio. Se propone que esta reduccion en la
tuberizacion es el resultado de la reduccion en la particion de asimilados propuesta por Ewing
(1981). Otra respuesta reportada para variedades de dia largo sometidas a alta temperatura,
es la baja calidad y cantidad de los tubérculos y la disminucién del rendimiento (Ewing, 1981),
lo cual también se evidenci6 en las variedades andinas, que presentaron un rendimiento por
planta inferior al 6ptimo de 1 Kg por planta reportado por Nustez (2011) (Fig. 4-3). Los GDC
requeridos para el llenado de los tubérculos en las variedades de dia corto del presente estudio
estuvieron en un rango mayor (794 a 1677 GDC) al propuesto para S. tuberosum L (Russet
Burbank) de dia largo, que esta entre 2000 y 2220 GDC (Goeser et al., 2012).

Emergencia de inflorescencias v floracién. La emergencia o aparacion de botones florales
en las inflorescencias (Meier, 2001) inici6 a los 48 d para CAP, a los 41 d para ESM y a los 48
d para SUP. La floracién, registrada a partir de la presencia de flores abiertas (Meier, 2001) en
CAP duré 12 d para plantas irrigadas y 6 d para plantas en déficit hidrico, para ESM en los
dos estados hidricos durd 43 d y para SUP tuvo una duracién de 21 d para plantas irrigadas y
15 d para plantas en déficit hidrico (Tabla 4.2 y Figura 4-2). Segura et al. (2006) reportan una
duracion de la floracién de 56 d para CAP, 69 d para ESMy 41 d para SUP a libre exposicion;
se sugiere gque la temperatura cercana a 19°C dentro del invernadero acorté la duracion de la
floracién en las variedades de este estudio. La temperatura dptima que promueve la induccion
floral en variedades de dia largo debe ser menor a los 23°C (Muthoni et al., 2012; Almekinders
y Struik, 1994); en nuestro estudio con variedades de dia corto, la temperatura maxima diurna
fue superior a 30°C, lo cual probablemente redujo el periodo de duracién de la emergencia de
inflorescencias y la floracion. De forma complementaria, la radiacion solar promedio diaria mas
baja de 392.5 Watt m? (1800 pmoles m?s™) (Fig. 4-1B) con respecto a la de libre exposicion
de 800 Watt m? (3680 umoles m?s™), determind una mas baja incidencia de fotones de luz roja
gue activan el fitocromo, por ello probablemente se redujo la floracion de las plantas (Ruiz et
al., 2002).

Desarrollo_de frutos y maduracion de frutos y semillas. Las variedades CAP y SUP no
formaron frutos; mientras que ESM formé frutos en menos de un 25% de las plantas durante
35d para las plantas irrigadas y a los 11 d en las sometidas a déficit hidrico (Figura 4-2);
posteriormente ocurrid la maduracion de frutos durante un periodo de 11 d. Segura et al.
(2006), observaron el desarrollo de frutos a los 109 después de emergencia, por un periodo de
de 13 d para ESM. En el presente estudio SUP y CAP no formaron frutos por su alta
androesterilidad (Segura et al., 2006).

Senescencia. La senescencia, registrada desde el inicio de amarillamiento de las primeras
hojas hasta que tallos y hojas se tornan blanquecinos y secos por muerte de la planta (Meier,
2001), tuvo una duracién diferente para las variedades, 9 d para ESM, 16 d para SUP y 37 d
para CAP (Tabla 4.2 y Figura 4-2). Segura et al. (2006) reportan duracion de la senescencia
de las hojas y tallos de 27 d para ESM y CAP y de 20 d para SUP. Ewing y Struik (1992)
afirman que la senescencia puede ser acelerada por incrementos de temperatura como ocurrio
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aqui en ESM y SUP (Figura 4-2). Posiblemente, la temperatura cercana a 19°C, més alta a la
reportada para zonas de produccién de papa en Cundinamarca (13.84°C), acelerd la
senescencia en ESM y SUP (IDEAM, 2014).

Parametros de crecimiento y rendimiento

La longitud del tallo, el nimero de hojas por tallo y por sitio y el nimero de tallos principales por
sitio presentaron diferencias significativas (P<0.01) entre variedades, pero no por efecto del
estado hidrico (Tabla 4-4). Aunque se sabe que S. tuberosum L. es una especie con alta
sensibilidad a la sequia debido aque presenta un sistema radical poco profundo (Liu et al.,
2006; Lahou et al., 2006; lerna y Mauricale, 2006; Amhadi et al., 2010), la reduccion moderada
en los parametros de crecimiento puede estar relacionada con la corta duracion del periodo de
déficit aplicado, no obstante que la planta alcanzé potenciales hidricos considerados muy bajos
para una planta glicofita. Igualmente se ha reportado que la severidad de los efectos del déficit
hidrico en los cultivos depende de la variedad, la duracidon de la sequia y del estado de
desarrollo de las plantas (Tourneux et al., 2003; Deblonde et al., 2001).

Tabla 4-3. Resultados ANOVA para los parametros de crecimiento dias después de siembra.

Pardmetro de Fuente de | Dias después de siembra
crecimiento variacion [ 13] 20] 27] 34] a1] as] ss| 70| 76] 76] 76] 82| 98] 104 111] 121] 132] 139
Variedad (V) *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k
; Estado hidrico
Longitud tallo ) ns ns nNs NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS ns
V x EH ns NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS _ns__ns
Variedad (V) *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k *k
o : 4, Estado hidrico
N° de hojas*tallo &) ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
V x EH ns ns NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS NS

Variedad (V) ok 3 *k ok *ok *k ok *k >k ok *k ok ok *k ok ok *k ok

, Estado hidrico

N° de hojas*sitio” ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns

(EH)
V x EH ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
Variedad (V) ok ok *k ok ok *k ok *k *k ok *k *k ok *k ok ok *k ok
N° tallos Estado hidrico
. i -1 ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns
principales*sitio (EH)
V xEH ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns ns

Longitud del tallo. La mayor longitud del tallo la presentdé SUP a los 121 d (1475 GDC), y la
menor ESM y CAP (Fig. 4-3 y Tabla 4-4). Estos resultados son coherentes con los reportado
por Nustez et al. (2009), quienes encontraron mayor acumulacion de materia seca en SUP y
menor en ESM y CAP. Para la longitud del tallo para las tres variedades bajo los dos estados
hidricos, el modelo de mejor ajuste de acuerdo al coeficiente de correlaciéon (R*0.97) fue el
polinomial cubico (Fig 4-3).

Tabla 4-4. Dias después de siembra (dds) y grados dia crecimiento (GDC) correspondientes durante el ciclo de crecimiento de las
plantas de papa S. tuberosum L.

dds | 13| 20| 27[ 34| 41| 48| 55| 70| 76| 76| 76| 82| 98| 104 111 121 132| 139
GDC| 125| 195| 272 349| 433| 520| 613| 822 908| 908[ 908| 990| 1194| 1267| 1355| 1475| 1635| 1733
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Figura 4-3. Longitud del tallo en plantas de papa (S. tuberosum L.) de las variedades CAP, ESM y SUP irrigadas y

sometidas a déficit hidrico ajustado a modelo polinomial. Los puntos indican promedios (n=3) y la linea la tendencia.

Numero de hojas por tallo y por sitio. El nUmero de hojas por tallo (Fig. 4-2B) y por
sitio (Fig. 4-2C) no vario con el déficit hidrico. A los 98 d (1116 GDC) (Tabla 4-4), el
namero de hojas por tallo y por sitio fue de 16 y 105 para CAP, 15y 87 para SUP y 12 y
54 para ESM (Fig. 4-4 y 4-5). Para el nimero de hojas por tallo y por sitio para las tres
variedades y bajo los dos estados hidricos, el modelo de mejor ajuste de acuerdo al coeficiente

de correlacion (R%0.94) fue el polinomial ctbico (Fig 4-4 y 4-5).
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Figura 4-4. Namero de hojas por tallo en plantas de papa (S. tuberosum L.) de las variedades Diacol Capiro, Esmeralda y
pastusa Suprema irrigadas y sometidas a déficit hidrico ajustado a modelo polinomial. Los puntos indican promedios (n=3)
y la linea la tendencia.

La duracion del desarrollo follaje verde fue de 132 d para ESM y SUP y 98 d para CAP
(Fig. 4-4 y 4-5). La longitud del periodo vegetativo en plantas de S. tuberosum L debe
estar entre 99 dde y 104 dde para clones tempranos y entre 123 dde a 128 dde para
clones tardios (Allen y Scott (1980). La tasa de aparicion de hojas hasta los 111 d fue de
0.8 hojas por planta por dia para CAP, 0.5 para ESMy 0.7 para SUP.
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Figura 4-5. Namero de hojas por sitio en plantas de papa (S. tuberosum L.) de las variedades CAP, ESM y SUP irrigadas
y sometidas a déficit hidrico ajustado a modelo polinomial. Los puntos indican promedios (n=3) y la linea la tendencia.

Numero de tallos principales por sitio. El nimero de tallos principales no varié con el
déficit hidrico (Fig. 4-6). El numero de tallos principales fue de 4.67 para CAP, 4 para
SUP y 3 para ESM. La morfologia del tallo es influenciada por la temperatura, por
consiguiente a temperaturas por encima de 25°C se reduce la ramificacion de las
plantas de papa (Struik et al., 1989), la temperatura media diaria de 18.75 °C (CAP),
19.95 °C (SUP) Y 18.79 °C (ESM) favorecié el desarrollo de tallos principales. Para el
namero de tallos principales por sitio, el modelo de mejor ajuste de acuerdo al coeficiente de
correlacion (R*0.80) fue el modelo polinomial para CAP y el modelo exponencial para

ESM y SUP (Fig 4-6).
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Figura 4-6. Namero de tallos por sitio en plantas de papa (S. tuberosum L.) de las variedades CAP, ESM y SUP irrigadas
y sometidas a déficit hidrico ajustado a modelo polinomial para Diacol Capiro y a modelo exponencial para Esmeralda y
Pastusa Suprema. Los puntos indican promedios (n=3) y la linea la tendencia.

Rendimiento potencial de tubérculos. Fue disminuido por el déficit hidrico en 16.68%
para CAP, en 15.45% para SUP y en 19.46% para ESM, sin embargo las diferencias no
fueron estadisticamente significativas debido al alto valor de las desviaciones estandar
(Fig. 4-3). Se ha reportado que S. tuberosum L. es sensible al déficit hidricoy el agua
disponible no debe reducirse mas del 30% para alcanzar 6ptimos rendimientos (Darwish
et al., 2006; Tourneux et al., 2003). Se ha reportado quea disponibilidad limitada de agua
durante los diferentes estadios de desarrollo de la papa reduce el crecimiento, el
rendimiento, el nimero de tubérculos por planta y el tamafio y la calidad de estos (lernay
Mauromicale, 2010; Karafyllidis et al., 1996; Yuan et al., 2003). Aqui no observamos un
efecto del déficit hidrico debido probablemente, como ya se mencioné antes a la corta
duracién del estrés. Sin embargo debido a que el potencial hidrico de la hoja alcazé un
valor muy negativo, abajo del reportado como punto de marchitez permanente del suelo
para papa en algunos estudios, los resultados sugieren que las tres variedades de papa
estudiadas tienen mecanismos que les permiten tolerar una deshidracion rapida hasta
potenciales hidricos foliares alrededor de -2.0 MPa, lo cual no habia sido reportado para
variedades colombianas; y el Unico reporte es para dos variedades peruanas, en las que
hubo una mayor reduccién del rendimiento a este valor de potencial hidrico foliar
(Martinez y Moreno, 1992).
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Figura 4-7. Rendimiento potencial de tubérculos en CAP, ESM y SUP sometidas a déficit hidrico y rehidratacion. c es
irrigada, d es tratamiento de deficit hidrico. Letras a, b, c, d y e son comparadas por prueba Tukey. Medias + DS (n=10).

4.5 Conclusiones

e Bajo las condiciones experimentales, la duracion del ciclo bioldgico de las tres
variedades fue de 148 d, con requerimiento de 1850 GDC.

¢ No hubo diferencias estadisticas en el peso fresco de los tubérculos, probablemente
debido a que el periodo de estrés fue muy corto.

e Las plantas de las tres variedades mostraron un comportamiento relacionado con el
mecanismo de escape del periodo de déficit hidrico mediante la acomodacion del
metabolismo para acortar la duracion de los estadios fenol6gicos de aparicion del
organo floral y floracion en CAP, desarrollo de hojas y maduracién de frutos en ESM
y desarrollo de hojas y formacién de brotes laterales en SUP.

o El estadio fenolégico de formacién de frutos no se presenté en las variedades CAP
y SUP.

e Estos resultados muestran la plasticidad de las variedades para ajustar el
metabolismo a los periodos de sequia estacional modificando la fenologia.

¢ Igualmente, los resultados muestran que estas variedades tienen un alto potencial de
respuesta a una deshidratacion corta hasta alcanzar potenciales que resultan muy
negativos para una planta glicéfita.



5. Discusion final

Solanum tuberosum L. es una especie ampliamente cultivada en regiones del mundo,
con gran importancia en la seguridad alimentaria (Kiuper et al., 2001); que presenta alta
sensibilidad a la sequia debido a que posee un sistema radical poco profundo (Liu et al.,
2006; Lahou et al., 2006; lerna y Mauricale, 2006; Amhadi et al., 2010). Por consiguiente,
en las épocas secas, la produccion de los cultivos de papa es limitada frecuentemente
por la condicion de déficit hidrico (Tourneux et al., 2003, lernay Mauromicale, 2006,
Bonilla, 2009, Lahlou et al., 2003). Esta investigacion tuvo como objetivo determinar el
comportamiento fisioldgico, bioquimico y de fenologia de plantas de tres variedades
colombianas de S. tuberosum L. sometidas a un periodo corto de déficit hidrico y a
rehidratacién con el fin de determinar mecanismos potenciales de respuesta de estos
genotipos frente al estrés.

Los resultados presentados en los capitulos 2, 3 y 4 del estudio permiten afirmar que las
tres variedades del estudio resultaron tolerantes al periodo de déficit hidrico poniendo en
marcha mecanismos morfolégicos vy fisiolégicos de forma diferencial. Los resultados son
consistentes con el concepto de tolerancia que plantea que un genotipo es tolerante
cuando tiene la capacidad para crecer, reproducirse y producir 6ptimo rendimiento bajo
condiciones de restriccion hidrica (Farooq et al., 2009). De igual manera, los resultados
de estos capitulos aportan informacién para dilucidar los mecanismos puestos en marcha
por las variedades de papa, para aumentar su tolerancia al estrés, mantener la
homeostasis y reducir el dafio generado por el estrés, sin afectar el rendimiento. Asi
mismo, aportan elementos importantes para la comprensiéon de como las variedades
regulan y mitigan el efecto negativo de la escasez de agua por un periodo corto y a 1 dia
de rehidratacion; mostrando las diferencias fisiol6gicas, bioquimicas y de crecimiento
entre las variedades estudiadas y permiten sugerir que existen diferencias varietales en
la capacidad para generar respuestas rapidas para tolerar un estrés en el cual el
potencial hidrico de la hoja alcanz6 valores de -2.0 MPa en un periodo de tiempo corto
(4-6 dias), sin presentar reduccion significativa en el rendimiento.

Para tolerar el periodo de déficit hidrico las variedades de S. tuberosum L.
respondieron mediante la induccién de respuestas comunes relacionadas con los
mecanismos morfolégicos de evitacion, plasticidad fenotipica e igualmente a partir de
respuestas asociadas con los mecanismos fisiologicos de ajuste osmoético, defensa
oxidativa y estabilidad de la membrana celular. Asi, el mecanismo de evitacion se
evidencié a partir de respuestas como la reduccién de la gs como estrategia para reducir
la pérdida de agua a partir del control de la transpiracion (Mackova et al., 2013; Munné-
Boscha et al., 2009; Brodrib et al., 2011; Xu et al., 2010); lo cual permiti6 mantener el
contenido de agua a nivel celular y la actividad fisiol6gica durante el periodo de estrés.
Esta respuesta ha sido ampliamente reportada para otras variedades de papa (Liu et al.,
2005; Lahlou et al., 2005; Ahmadi et al., 2010) al igual que la limitacion de la fotosintesis
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por disminucién en la toma de CO, (Kim et al., 2005; Kulkarni y Phalke, 2009; Tourneux y
Peltier, 1995; Tourneux et al. 2003; Moorby et al., 1975; lerna y Mauromicale, 2006).

El cierre estomético es una estrategia utilizada por las plantas para mantener el estado
hidrico cuando el contenido relativo de agua (CRA) se reduce por debajo del 80% (Silva
et al., 2009, Sanchez-Rodriguez et al., 2010), sin embargo reduce la produccion de
fotoasimilados y es considerada por muchos autores como una respuesta no deseable
gue limita el crecimiento y desarrollo de la planta (Lawlor y Cornic, 2002; Ramachandra
et al., 2004; lerna y Mauromicale, 2006). La variedad Esmeralda fue la que redujo mas
lentamente la gs hasta el dia 6 de déficit hidrico, sin embargo esto aqui no se vio
reflejado en una mayor produccién de biomasa probablemente por la corta duracion del
periodo de estrés.

En adicion, otra respuesta asociada con el mecanismo de evitacion que se hizo evidente
en las variedades P. Suprema y Esmeralda para tolerar el periodo de déficit hidrico fue el
incremento en la eficiencia en el uso del agua intrinseca, la cual fue mas alta para
Esmeralda. La alta WUEIi frecuentemente se ha relaciona con alto rendimiento y
productividad de los cultivos, el cual en muchos casos es propuesto como un indicador
de tolerancia a sequia (Blum, 2009; Hu et al., 2006, Boutra et al., 2010; Nackley et al.,
2104; Kinmonth-Schultz et al., 2011). Aqui no se relacion6 la alta WUEi con alto
rendimiento. Se propone que los genotipos que poseen mecanismos para maximizar la
capacidad de absorcion de agua del suelo e incrementar la difusion de CO; al interior del
mesdfilo pueden ser considerados tolerantes a sequia (Blum, 2009; Boutra et al., 2010;
Hu et al., 2006), como es el caso de Esmeralda.

Otra respuesta relacionada con el mecanismo de evitacion que fue comun en las
variedades fue el incremento, aunque no significativo de la relacién raiz/parte aérea,
como estrategia de redistribucion de la materia seca a la raiz para una mayor captacion
de agua del suelo.

Asi mismo, otra respuesta fisiolégica comin en las tres variedades, fue el incremento en
la temperatura de la hoja como resultado de la baja en la gs y en la reduccion en la
transpiracion. De forma similar, la diferente capacidad de los genotipos para generar
respuestas rapidas bajo el periodo de déficit hidrico también se hizo evidente en la
habilidad de las plantas de la variedad Esmeralda para acumular clorofila. El incremento
en la concentracion de clorofila es un rasgo, asociado con tolerancia a la restriccion de
agua y que se relaciona con aumento de la capacidad fotosintética y con altos
rendimientos (Teixeira y Pereira, 2007), aqui evidenciado para la variedad Esmeralda.
Este rasgo, se ha reportado en papa (Teixeira y Pereira, 2007) y ciertos genotipos de
algodén, cebada y trigo (Li et al.,, 2006; Ganji et al., 2012; Deeba et al., 2012). La
restriccion en el suministro de agua estd relacionada con el mantenimiento de la
concentracion de clorofila en genotipos tolerantes a sequia con respecto a genotipos
sensibles, dependiendo de la severidad y duracion del estrés (Kpyoarissis et al., 1995;
Homayoun et al., 2011; Arjenaky et al., 2012).

La disminucién en la produccion de fotoasimilados no solo depende de las limitaciones
estomaticas sino de limitaciones en la fase foto, por alteracion de los fotosistemas como
resultado del estrés oxidativo (Flexas y Medrano, 2002; Zlatev y Yordanov, 2004; Xu et
al., 2010). Aqui se encontrg variacion en parametros asociados con la fluorescencia de la
clorofila a bajo déficit hidrico, aunque F,/F, siempre fue superior a 0.83 sugiriendo que
no hubo dafio al aparato fotosintético, en ninguna de las variedades. La variedad
Esmeralda restauré el Y(ll), la TTE, el NPQ y el gP a los valores de las plantas irrigadas
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un dia antes de la rehidratacion; esto se podria relacionar con la mayor capacidad de
respuesta de esta variedad al déficit hidrico.

Como resultado derivado de la reduccion en parametros fisiolégicos como el potencial
hidrico foliar, el CRA y la fotosintesis neta; las variedades también pusieron en marcha
estrategias relacionadas con el mecanismo de plasticidad fenotipica demostradas a partir
de la reduccién moderada del crecimiento medido a partir de parametros como la MS
total (las tres variedades), LT (P. Suprema), la MSH (las tres variedades), la MST (P.
Suprema) y RT por planta (Esmeralda), asi como el incremento en la relacion R/A
(Esmeralda) (Fig. 11, capitulo 2), debido a que el cierre estomético inducido por el déficit
hidrico generé reduccién en la fotosintesis neta y por lo tanto caus6 una reduccion en la
sintesis de fotoasimilados requeridos para crecimiento. Estos resultados son semejantes
a los reportados en otras variedades de papa sometidas a sequia (Germ et al., 2007,
lerna y Mauromicale, 2006, Lahlou et al., 2003; Yuan et al., 2003). La reduccién
moderada en los pardmetros de crecimiento y rendimiento se explica considerando que
aunque el potencial hidrico folair disminuyé a un valor muy negativo, cercano al de
marchitez permanente, el periodo de déficit hidrico se aplicé por un periodo corto de
tiempo y las variedades presentaron una respuesta rapida para contender con el estrés
generado. Algunos autores proponen que la severidad de los efectos del déficit hidrico en
los cultivos depende de la variedad, la duracion de la sequia y del estado de desarrollo
de las plantas (Tourneux et al., 2003; Deblonde et al., 2001).

En adicidn, otras respuestas comunes a las tres variedades de papa se relacionan con el
mecanismo fisiolégico de ajuste osmético, implicado en el mantenimiento del contenido
de agua en las células y en incrementar la capacidad de absorcidon de agua mediante la
sintesis de prolina y azlcares reductores. Este mecanismo de ajuste osmético fue
diferencial entre variedades, en Esmeralda el incremento en el contenido prolina fue el
mas alto y temprano desde el primer dia después de estrés; mientras en D. Capiro y P.
Suprema el contenido de prolina aumento desde el 2 dia de estrés hasta valores mas
bajos. Con respecto al contenido de azUcares reductores se incremento en las tres
variedades de forma diferencial, siendo mas bajo para Esmeralda y mas alto para D.
Capiro, con aumento desde el 2 dia de déficit Esmeralda y a un dia después de déficit
para D. Capiro y P. Suprema. El ajuste osmético por acumulacion de prolina y azlcares
reductores es un mecanismo de tolerancia reportado en plantas en plantas de papa
(Knipp y Honermeier, 2006, Farhard et al., 2011; Yang et al., 2013), tomate (Claussen,
2005; Sanchez-Rodriguez et al., 2010) y soya (Da silva et al., 208) sometidas a déficit
hidrico (Cvikrova et al,. 2013, Alizadeh et al., 2011).

Asi mismo, otro mecanismo comdn y puesto en marcha por las variedades de forma
diferencial para aumentar la tolerancia al estrés, se relaciona con el sistema antioxidante
enzimatico medido aqui a partir de la actividad especifica CAT y POD; como estrategia
para controlar la produccion de ROS y sus efectos negativos sobre la integridad y
estabilidad de la membrana medida por el incremento en la pérdida de electrolitos y la
peroxidacion lipidica registrada como contenido de MDA. Las variedades desplegaron
estrategias relacionadas con el sistema antioxidante enzimético a partir del incremento
en la actividad especifica de las enzimas CAT y POD, e incremento en el contenido de
Carotenoides. A partir de la actividad especifica CAT desde el primer dia de déficit las
plantas limpiaron los radicales libres producidos inicialmente y desde el segundo dia y
hasta el final del periodo de déficit hidrico de manera sincrénica mediante las dos
enzimas del sistema antioxidante CAT y POD las variedades redujeron el dafio potencial
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de la ROS en las planta de papa S. tuberosum L. e incrementaron la tolerancia a la
sequia. Los resultados aqui presentados son coherentes con resultados reportados en
plantas de papa (Gabriel et al., 2013; Wegener y Jansen, 2013), tomate (Sanchez-
Rodriguez et al., 2010), girasol (Gobhadi et al., 2013), crisantemo (Sun et al., 2013),
algoddn (Deeba et al., 2012), cafia de azucar (Boarettto et al., 2014) y Jatropa (Silva et
al.,, 2012). Por otro lado, la variacion en la pérdida de electrolitos y contenido de MDA
permiten demostrar las diferencias varietales, aqui Esmeralda control6 el incremento de
la pérdida de electrolitos y el contenido de MDA tempranamente y antes de rehidratacion;
mientras D. Capiro y P. Suprema redujeron estos parametros tardiamente a 1 dia
después de rehidratacién. Se destaca que la variedad Esmeralda presentd mayor
capacidad de restauracién tanto de la perdida de electrolitos como del contenido de
MDA; lo que demuestra que esta variedad esta mejor capacitada fisiolégicamente para
mitigar los efectos negativos del déficit hidrico, cuando la disponibilidad de agua es un
factor limitante de la produccion de los cultivos. Generalmente, se acepta que el
mantenimiento de la integridad y estabilidad de la membrana bajo déficit hidrico es un
componente de la tolerancia de las plantas (Farooq et al., 2009). Como se menciono, el
otro elemento del sistema antioxidante no enzimatico que fue utilizado diferencialmente
por las variedades para tolerar el déficit hidrico fue el incremento en el contenido de
carotenoides (Fig. 8E segundo capitulo). Esta respuesta también se puede asociar con la
detoxificacion y control de ROS, aqui evidenciada por la regulacién y control del
contenido de MDA y
la pérdida de electrolitos, aun un dia antes de rehidratacién de acuerdo a variedad.

La capacidad de tolerancia de las variedades también fue demostrada por su rapida
recuperacion, debido a que como estas mantuvieron la actividad fisiologica durante el
estrés sin afectar drasticamente el crecimiento y el rendimiento, las variedades mostraron
su capacidad de recuperaron a un dia después de rehidratacion, restaurando los
pardmetros fisiolégicos a valores de las plantas irrigadas. La capacidad rapida de
recuperacion a déficit hidrico, después de rehidratacién de algunos genotipos ha sido
asociada como un rasgo de tolerancia (Zegada-Lizarazu y Monti, 2013, Sanda et al.,
2012, Hu et al., 2010).

Igualmente, se pudo establecer, que la reduccién en el potencial hidrico foliar, bajo la
condicion de déficit hidrico, fue determinante en la respuesta de pardmetros como la gs,
la A, la E, la WUEI, la temperatura de la hoja, el gP, el NPQ, el Y(Il), la TTE, el contenido
de Carotenoides (Tabla 2-2), el contenido de prolina, el contenido de MDA, la actividad
especifica CAT y POD, el contenido total de proteina, el contenido de azlcares
reductores, el contenido total de azucares y pérdida de electrolitos (Tabla 3-1). Los
resultados aqui presentados son semejantes a los reportados en otras variedades de
papa con respecto a la respuesta y comportamiento de parametros fisiolégicos (Germ et
al., 2007; Coleman, 2008; Boguszewska et al., 2010; Ramirez et al., 2014) y parametros
bioquimicos (Martinez y Moreno, 1992; Teixeira y Pereira, 2007; Boguszewska et al.,
2010; Rolando et al., 2015) asociados con compuestos de ajuste osmético y enzimas y
compuestos antioxidantes como mecanismos de tolerancia a déficit hidrico.

La diferente capacidad de respuesta al déficit hidrico de las variedades estudiadas aqui
también estuvo asociada con el mecanismo de escape del periodo de déficit hidrico, por
el acortamiento de la duracion de los estadios fenoldgicos de aparicion del 6rgano floral y
floracién para D. Capiro, desarrollo de hojas y maduracién de frutos para Esmeralda y
desarrollo de hojas; mientras los estadios fenoldgicos de formacion de frutos y
maduracién de frutos tanto en D. Capiro y P. Suprema no se evidenciaron. El
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acortamiento de estados fenolégicos por limitacion  hidrica es una respuesta
caracteristica que se ha evidenciado en plantas de soya (Desclaux, 1996), arroz (Lilley y
Fukay, 1994) y frambuesa (Morales et al., 2013) sometidas a sequia.

En sintesis y de acuerdo a lo expuesto anteriormente, la mayor capacidad de respuesta
de la variedad Esmeralda para tolerar por més dias el déficit hidrico (6 dias) con respecto
a las otras dos variedades se relaciona con respuestas fisiolégicas como: la menor
magnitud de reduccidén en la fotosintesis neta por dia de estrés, el incremento en la
concentracion de clorofila a y clorofila total, el mayor incremento en la WUEi, el mayor
incremento en el contenido de Carotenoides, el incremento en el contenido prolina
temprano desde el primer dia después de estrés. La menor capacidad de respuesta de la
variedad D. Capiro para tolerar un periodo mas corto de déficit hidrico esta determinada
por la mayor reduccion del CRA, reduccion en la WUEIi, menor incremento en el
contenido de carotenoides y prolina, mayor incremento MDA, menor incremento en la
actividad enzimatica especifica CAT y POD.

Igualmente, muchas de las respuestas presentadas por las variedades de este estudio
han sido asociadas con caracteristicas indicadoras de tolerancia a sequia en diferentes
plantas (Sanchez-Rodriguez et al., 2010; Liu et al., 2011; Silva et al., 2012; Cazzoneli et
al., 2011; Homayoun et al., 2011; Graca et al., 2010; Zegada-Lizarazu y Monti, 2013). Los
resultados obtenidos aqui son semejantes a los reportados en estudios previos para
otras variedades de S. tuberosum L. en otros paises en los que el déficit hidrico indujo
cambios en parametros fisiolégicos, de crecimiento y rendimiento (Germ et al., 2007;
Coleman, 2008; Boguszewska et al., 2010; Ramirez et al., 2014; Martinez y Moreno, et
al., 1998; Liu et al., 2005; Liu et al., 2006; Badr, 2010; Tourneux et al., 2003; Lahlou et
al., 2003). La mayor capacidad de respuesta a déficit hidrico presentada por Esmeralda
también se puede asociar con que esta variedad fue la que presenté indices de
tolerancia mas altos en un mayor niumero de pardmetros, tanto fisioldgicos como
bioguimicos con respecto a D. Capiro y P. Suprema (Tablas 2-3y 3-2).

De acuerdo a los resultados de este estudio, parametros como la temperatura de la hoja,
la fluorescencia de la clorofila a y la concentracion de clorofila son adecuados
indicadores de estrés en estas variedades, lo que los hace buenos candidatos para ser
usados en estudios de caracterizacion de variedades en respuesta a déficit hidrico. La
informacidn aportada con este tipo de analisis es potencialmente Util para comprender la
fisiologia que subyace en las respuestas relacionadas y/o como marcadores
aprovechables en programas de mejoramiento.

La informacién obtenida en este estudio aumenta el conocimiento acerca de los
mecanismos implicados en la tolerancia a la sequia de las variedades colombianas de
papa, considerando que para producir genotipos resistentes a sequia es necesario
comprender las respuestas de las plantas a estrés. También puede aportar para
desarrollar nuevas estrategias metodolégicas que contribuyen para diferenciar los
genotipos tolerantes a estrés, utilizando parametros de crecimiento y rendimiento.



6.Conclusiones y Recomendaciones

6.1 Conclusiones

e Las tres variedades D. Capiro, P. Suprema y Esmeralda mostraron su diferente capacidad
para generar respuestas rapidas frente al periodo corto de déficit hidrico, asi como una alta
capacidad de recuperacion después de ser sometidas a un periodo de estrés hidrico corto
gue disminuy6 su potencial hidrico hasta -2.0 MPa. Estas respuestas incluyen evitacion,
tolerancia y escape.

e Las tres variedades generaron mecanismos fisiologicos para contender con el estrés como
cierre estomatico, ajuste osmoético y aumento del sistema antioxidante enzimatico y no
enzimatico, sin reducir el rendimiento potencial. Esto sugiere su capacidad potencial para
tolerar periodos de déficit de riego mas largos en campo.

e En las tres variedades el rendimiento potencial no fue modificado por el déficit hidrico,
posiblemente porque no hubo dafio al aparato fotosintético; lo cual podria ser un indicador
de la alta capacidad de las plantas de papa para mantener el fostosistema Il funcional bajo
estrés hidrico, rasgo fisioldgico de gran importancia en la tolerancia a la sequia.

e La variedad Esmeralda durante el periodo de estrés hidrico presenté un aumento en el
contenido de clorofilas, la WUEI y una respuesta de ajuste osmatico temprana que indica su
alto potencial de respuesta a estrés.

e Como respuesta de evitacién al periodo de déficit hidrico para reducir la pérdida de agua por
transpiracion, las variedades cerraron los estomas progresivamente con un descenso
paralelo en la fotosintesis, siendo Esmeralda, la de mayor capacidad para sintetizar clorofilas
a, b y total bajo el estrés lo que puede explicar la reduccidon mas lenta de la fotosintesis y la
mas una alta WUEI que presento esta variedad.

6.2 Recomendaciones

¢ Aunqgue los mecanismos fisiolégicos de tolerancia a un periodo corto de déficit hidrico fueron
dilucidados aqui para las variedades D. Capiro, P. Suprema y Esmeralda, se recomienda
hacer otros estudios en los que se evalle el efecto de periodos més largos largos de estrés y
en campo para complementar los resultados obtenidos en este estudio.
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e En futuras investigaciones para seleccionar variedades tolerantes a sequia pueden
considerarse rasgos como el rendimiento, la concentracién de clordfila, la temperatura de
la hoja y el contenido de prolina como un osmolito inductor de la tolerancia a la sequia; ya
que estos aportan informacién acerca de la capacidad de respuesta de los genotipos bajo la
restriccién hidrica; ademas son de facil realizacion y no implican altos costos.



7.Modelo conceptual que involucra los indices
de tolerancia para las tres variedades de S.
tuberosum L. sometidas a déficit hidrico

A continuacion se presenta la explicacion del modelo conceptual propuesto para las
variedades de papa S. tuberosum L. somertidas a déficit hidrico, para ello se describen
los eventos con base en resultados, no necesariamente en este orden debido a que
muchas respuestas ocurren simultaneamente. Bajo la suspension del riego, el déficit
hidrico fue percibido por la planta de papa de las tres variedades como una reduccién en
el W matrico del suelo. En las tres variedades, se generd una reduccién en el potencial
hidrico de la hoja (Wh) por perdida de turgencia debido a que la tasa de transpiracion
excede la tasa de absorcion y esto reduce el CRA. Como respuesta temprana para
evitar la perdida de agua por transpiracion (E), las plantas de las tres variedades cerraron
los estomas. Esta disminucion en gs, disminuy6 la pérdida de vapor de agua y a la vez
disminuyé la fotosintesis neta (las tres variedades) por baja disponibilidad de CO,, y esta
disminucion en fotosintesis neta generd dismucion significativa (p<0.001) en parametros
de crecimiento como la masa seca total (las tres variedades), masa seca de las hojas
(ESM y PAS), masa seca del tallo (PAS) y longitud del tallo (PAS) y no significativa de
los demas parametrso de crecimiento evaluados. Ademas, como las variedades de papa
regularon el contenido hidrico mediante cierre estomético, la reduccién en conductancia
estomatica (gs) genero reduccién en la tasa de transpiracion (E) y con ello se incremento
la temperatura de la hoja, por baja dispacion de energia. Por otro lado, el déficit hidrico
no generd dafo al aparato fotosintético, pero se presentdé un desbalance entre la fase
foto y la sintesis y se redujeron pardmetros como rendimiento cuantico fotoquimico
(Y(ID)) (las tres variedades), tasa de transporte electrénico (TTE) (las tres variedades),
“Quenching” fotoquimico (qP) (PAS y ESM) e incremento en el “Quenching” no
fotoquimico (NPQ) (las tres variedades). Asi mismo, el desbalance entre la fase foto y la
de sintesis generd incremento en la la produccion de especies reactivas de oxigeno
(ROS), lo cual conllevo a cambios en la estabilidad de la membrana registrados como
incremento en la pérdida de electrolitos (las tres variedades) e incremento en la
peroxidacion lipidica medida como el incremento en el contenido de MDA (las tres
variedades). Como respuesta de defensa para reducir el dafio en la estabilidad e
integridad de la membrana y también para la proteccion de macromoleculas y estructura,
las plantas de las tres variedades incrementaron la actividad especifica de enzimas como
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CAT (desde el dia 1 de déficit hidrico) y POD (desde el 2do dia de déficit hidrico), asi
mismo incremento el contenido de Carotenoides desde el primer dia de déficit hidrico.
Asi mismo, para mantener la presion de turgencia a nivel celular por reduccion del
potencial osmético (Ws), las plantas de las tres variedades de papa, hicieron ajuste
osmotico por acumulacion de prolina: temprana para Esmeralda (1dddh) y tardia para
DC y PS (2dddh) y de azlcares reductores temprana para DC y PS (a 1dddh) y tardia
para ESM (al 2dddh), debido a que no se reduj6 el CRA a valores inferiores del 50%
Buchanan et al (2000) proponen que el nivel critico del CRA es < a 50% y que las plantas
gue pueden mantener el CRA a pesar de la red en Wh hoja, este es un rasgo asociado
con tolerancia a sequia.

Los aspectos no comunes a las variedades de papa incluyen la menor reduccién en la
fotosintesis neta por dia de estrés en ESM que conllevo a alta eficiencia en el uso del
agua intrinseca (WUE)); como respuesta asociada con el incremento en la tasa
fotosintética ESM también incremento la concentracion de clorofila b y clorofila total. Asi
mismo, como respuesta de tolerancia a déficit hidrico, ESM present6 la mas alta la
actividad especifica CAT y POD; asi mismo incremento las sintesis de en compuestos
de ajuste osméticos como prolina, temprana a un dia después de défcit hidrico y
azucares reductores tardia a dos dias después de déficit hidrico. Estas respuestas,
permitieron a ESM tolerar por Un periodo mas largo de tiempo el déficit hidrico, sin
reducir el rendimiento. De esta manera, se propone a ESM como la variedad con mayor
capacidad de tolerancia a déficit hidrico.
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Modelo conceptual - P. Suprema
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8.Anexos

Anexo 1: Resultados analisis de suelo (AGRILAB LTDA)

TEXTURA FRANCO-LIMOSO pH 6.33 M
CE (dSm) 0.76 B
Arena (%) 30 Sat. Hum (%) 35 M
Limo (%) 56 C.I.C.E (ME/100) 21.85 A
Arcilla (%) 14 C.0O (%) 3.50 M
Potasio me/100g 1.15 450 ppm A Hierro ppm 8 D | Fosforo ppm 8.8 B
Calcio me/100g 17.8 3567 ppm E Mn ppm 38 M | S-SOq4 ppm 8.6 A
Mg me/100g 2.19 266 ppm M Cu ppm 1.1 B | N-NH4 ppm 18 B
Sodio me/100g 0.61 140 ppm A Zn ppm 12 A | N-NO3 ppm 37 B
Aluminio me/100g | NA NA ppm NA Boro ppm 0.09| D | - - -
% Saturacion Mg 10 Ca/Mg 8.13
% Saturacién Na 2.79 Ca/K 15.5
% Saturacion Al NA Mg/K 1.9
% Saturacion K 5.26 (Ca+Mg)/K 17.4
% Saturacion Ca 81.5

METODOLOGIAS ANALITICAS

PARAMETRO METODOLOGIA DE DETERMINACION
TEXTURA BOUYOUCOS
CARBONO ORGANICO WALKLEY BLACK Colorimetria
pH Pasta de Saturacion
C.E. (dS/m) Extracto de Saturacion

% SATURACION HUMEDAD

Con Base en el peso himedo

C.I.C.E. (me/100 g)

Suma de Cationes.

FOSFORO ASIMILABLE (ppm)

Bray Il. Colorimetria

NITROGENO AMONIACAL (ppm)

Extraccion con cloruro de Sodio. Colorimetria

NITROGENO NITRICO (ppm)

Extraccion con Acetato de Sodio. Colorimetria

AZUFRE : S-SO4 (ppm)

Extrac. Fosfato Monocalcico. Turbidimetria

K, Ca, Mg, Na

Extrac. Acetato de Amonio. Absorcion Atémica

Aluminio Intercambiable

Extraccion con Cloruro de Potasio. Volumetria

Fe, Mn, Cuy Zn (ppm)

Método de Melhich |

BORO (ppm) Extraccién con Fosfato Monocalcico. Colorimetria
CLAVES

D DEFICIENTE

B BAJO

M MEDIO

A ALTO

E EXCESIVO

M.I. MUESTRA INSUFICIENTE

N.A. NO ANALIZADO
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