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Resumen y Abstract IX

Resumen

Con la variabilidad climatica se espera un aumento en la ocurrencia de sequias, que
disminuyen significativamente el rendimiento del cultivo de papa, por lo cual es necesario
generar estrategias para mitigar los efectos del déficit hidrico. El objetivo de este trabajo
fue evaluar el efecto de la aplicacion de calcio (Ca) en las respuestas fisiologicas y
rendimiento de Solanum tuberosum L. grupo Phureja cultivar Criolla Colombia en déficit
hidrico. Se realizaron dos ensayos bajo invernadero en la Universidad Nacional de
Colombia (Bogot4). En el primero, entre los 44 y 54 dias después de siembra (dds), se
realizaron aplicaciones de Ca de forma edéfica (E): CaCl. (3 g plantal), CaCl; (4,5 ¢
plantal), Ca(NQOz)2 (4,5 g plantal), Ca(NOs). (7 g plantal). Ca(NOs).+B (6 g planta?) y
Ca(NOs)2+B (9 g planta?), y foliar (F): CaCl, (10 mM plantal), CaCl, (20 mM planta?),
Ca(NOs)2 (10 mMplanta) y Ca(NOs)2 (20 mM plantal). 55 dds las plantas se sometieron
a riego continuo (BR) y déficit hidrico durante siete dias (DH). DH redujo el contenido
relativo de agua (CRA, 22,1%) y el rendimiento de tubérculo (RT, 26,7%), mientras que
aumento la pérdida de electrolitos (PE, 97,3%). Se observé una rapida recuperacion al
estrés tras la rehidratacion y mitigacion con aplicaciones de CaCl,—20-F-DH, CaCl,—4,5-
E-DH y Ca(NOs)—~7-E-DH, presentando menor PE (<21,2%), mayor CRA (>12,6%) y RT
(>15,6%), respecto a DH. En el segundo ensayo, entre los 34 y 44 dds se realizaron
aplicaciones edéficas (E) de CaO (2,4 g planta?l), CaCl. (4,5 g planta) y Ca(NOs). (7 g
planta?l) y foliares (F) de Gluconato de Ca (4,6 cm3L?), CaCl, (20 mM planta?) y
Ca(NOs). (20 mM planta). 45 dds se sometieron a BR y DH por diez dias. DH redujo el
CRA (30,4%) y la conductancia estomatica (CE, 89,1%), incrementd la PE (40,3%) y
disminuyo el RT (44,3%). Las plantas con CaCl—4,5-E-DH, CaCl,—20-F-DH y Ca(NOs)—
20-F-DH presentaron rendimientos e indices de tolerancia similares a las plantas BR.
CaCl—4,5-E-DH present6 mejor respuesta en las variables evaluadas con menor PE
(25,2%), mayor CRA (10,5%) y RT (30,5%), respecto a DH. Las aplicaciones de CaCl>—
20- F-DH, CaCl>—4,5-E-DH, Ca(NO3)—20-F-DH y Ca(NOs)—7-E-DH, mitigaron los
efectos del déficit hidrico en papa, lo que puede estar relacionado con las funciones del

Ca en el metabolismo celular, a través de la mejora del estado hidrico foliar, la
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estabilidad de las membranas celulares y la conductancia estomatica, aumentando asi el

rendimiento.

Palabras clave: inicio de tuberizacién, estado hidrico foliar, pérdida de electrolitos,

conductancia estomatica, rendimiento en tubérculo, tolerancia al estrés.

Abstract

Changes in weather patterns lead to an increase in drought occurrence, which reduces
tuber yield in potato. Therefore, it is necessary to generate new alternatives for mitigating
the water deficit effects on potato plants. The objective of this work was to assess the
impact of calcium (Ca) sources applications on physiological and yield parameters under
water deficit in Solanum tuberosum L. Phureja Group cultivar Criolla Colombia. Two
research works were conducted in a greenhouse located in Universidad Nacional de
Colombia (Bogotd). In the first test, 44 and 54 days after sowing (das), calcium was
applied in edaphic (E) sources: CaCl. (3 g plant?), CaCl, (4.5 g plant?), Ca(NOs). (4.5 g
plant?), Ca(NOs)2 (7 g plant®), Ca(NOs).+B (6 g plant®) and Ca(NOs)2+B (9 g plant?); and
foliar (F): CaCl,; (10 mM plant?), CaCl, (20 mM plant?), Ca(NOs), (10 mM plant?) y
Ca(NOs)2 (20 mM plant?). Fifty-five das the plants were subjected to two water regimes:
Well-Watered (WW), and Water Deficit (WD), under irrigation suspension for seven days.
WD reduced the relative water content (RWC, 22.1%) and tuber yield (TY, 26.7%);
meanwhile, electrolyte leakage increased (EL, 97.3%). Recovery was observed in DH
treatments after rewatering. Stress mitigation was reported with CaCl,—20-F-DH, CaCl,—
4.5-E-DH, and Ca(NOs),—7-E-DH applications. It presented lower EL (<21.2%), higher
RWC (>12.6%), and higher TY (>15.6%), compared to WD plants. In the second test,
between 34 and 44 das, calcium was applied in edaphic (E) sources: CaO (2.4 g plant?),
CacCl; (4.5 g plant?), and Ca(NOs). (7 g plant?), and foliar (F): Ca gluconate (4.6 cm3L1),
CaCl; (20 mM plant!) and Ca(NQOs), (20 mM plant?). Forty-five das, the plants were
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subjected to WW and WD for ten days. WD reduced RWC (30.4%) and stomatal
conductance (gs, 89.1%); electrolyte leakage increased (40.3%), and TY decreased
(55.3%), compared to plants WW. Plants with CaCl,—4.5-E-DH, CaCl,—20-F-DH, and
Ca(NO3),—20-F-DH presented TY and stress tolerance index similar to BR. CaCl,—4.5-E-
DH had the best effect with lower EL (25.2%), higher RWC (10.5%), and TY (30.5%),
compared to WD plants. CaCl—20- F-DH, CaCl—4.5-E-DH, Ca(NOj3).—20-F-DH and
Ca(NOs)—7-E-DH, mitigated the effects of water deficit in potato. These responses can
be related to the Ca effect on cellular metabolism, which increased yield, as it improves

leaf water status, membrane integrity, and stomatal conductance.

Keywords: tuber initiation, leaf water status, electrolyte leakage, stomatal conductance,
tuber yield, stress tolerance.
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Introduccioén

La papa (Solanum tuberosum L.) es un cultivo de interés agricola, debido a su elevado
potencial productivo y alto valor nutricional (Koch et al., 2019), presentando demanda
para el consumo en fresco y para el procesamiento en agroindustria (Naumann et al.,
2019). A nivel mundial es el cultivo diferente a los cereales que presenta mayor
producciéon con 368.168.914 toneladas (ton) en el 2018, lo que lo hace importante para la
seguridad alimentaria (FAOSTAT, 2018). Colombia es el mayor productor, exportador y
consumidor de papa amarilla diploide (S. tuberosum L. grupo Phureja) conocida en el
pais como papa criolla (Rodriguez et al., 2009) y se estima que, del total de la papa
consumida en el pais, el 16% corresponde a papa criolla (Barragan, 2019), siendo el
cultivar Criolla Colombia el méas cultivado en el pais (Camara de Comercio de Bogota,
2015).

La papa es un cultivo susceptible al déficit hidrico y este afecta drasticamente su
rendimiento (Porter et al., 1999; Cabello et al., 2012; Obidiegwu et al., 2015; Ariza, 2017
Moreno, 2017). Wang et al. (2007) reportaron que valores de potencial matrico en el
suelo inferiores a -35 kPa causan déficit hidrico, afectando la produccion y calidad de los
tubérculos (Obidiegwu et al., 2015). El cultivo es susceptible al estrés en todas las etapas
fenoldgicas, sin embargo, los periodos mas criticos, en donde la restriccion de agua
afecta significativamente la produccién y calidad de tubérculos, son la emergencia y la
tuberizacién (Lahlou et al., 2003; Benam y Hasssanpanah, 2007; Ramirez et al., 2016),
debido a las modificaciones fisiolégicas, morfolégicas y bioquimicas que se presentan
(Ariza et al., 2020).

Una de las primeras respuestas al déficit hidrico en plantas de papa es el cierre
estomatico, lo que ocurre cuando el potencial hidrico foliar es inferior a -0,6 MPa (Ahmadi
et al., 2010), causando un desbalance entre las fases de la fotosintesis, lo que aumenta
la produccion de especies reactivas de oxigeno (ROS) (Banerjee y Roychoudhury, 2018).

El principal blanco de las ROS son las membranas celulares (Sharma et al., 2012; Anjum
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et al., 2015), lo que incrementa su permeabilidad y por tanto la pérdida de electrolitos
(Zingaretti et al., 2013; Mahmud et al., 2015).

El déficit hidrico en papa causa aumento en el contenido de clorofilas (Ariza et al., 2020),
cambios morfoldgicos como reduccién en la altura de la planta, asi como en el tamafio y
namero de hojas (Deblonde y Ledent, 2001; Mahmud et al., 2015), menor acumulacién
de biomasa y bajo rendimiento (Waddell et al., 1999; Deblonde y Ledent, 2001; Ariza et
al., 2020), debido a la redistribucion de los asimilados especialmente a la raiz, para
aumentar la exploracion del suelo y asi obtener agua (Jefferies, 1993; Tourneux et al.,
2003), lo que conlleva a la disminucién en la calidad, numero y tamafio de tubérculos
(Hassanpanah, 2009).

En Colombia, la mayoria de los cultivos de papa se sitian en zonas de alta montafia con
baja disponibilidad de agua lo que los hace altamente dependientes del ciclo de lluvias
(Rodriguez-Pérez et al., 2017). La insuficiente disponibilidad de agua posiblemente
tendrd mayores repercusiones en las proximas décadas, debido al incremento de las
siembras del cultivo en areas propensas a la sequia (Monneveux et al., 2013), pues se
estima que, como consecuencia de la variabilidad climatica, el rendimiento del cultivo
disminuira entre 18-32% (Hijmans, 2003). Debido a que la severidad y duracién de los
periodos de escasez de agua fluctian en el tiempo, y a que la adaptaciéon de las plantas
a estas condiciones no se da en periodos cortos, es necesario evaluar alternativas de

manejo que mitiguen este estrés (Basu et al., 2016).

Diferentes autores han reportado que aplicaciones de diversas fuentes de calcio (Ca) en
especies como Triticum aestivum L. (Nayyar, 2003), Camellia sinensis (L) O. Kuntze
(Upadhyaya et al., 2011), Zoysia japonica (Xu et al., 2013), Salvia splendens (Jedrzejuk
et al., 2016), Ageratum houstonianum (Jedrzejuk et al., 2016), Vernicia fordii Hemsley (Li
et al., 2017), Hordeum vulgare L. (Kaczmarek et al., 2017), Zea mays L. (Nayyar, 2003;
Naeem et al.,, 2018), Sesamum indicum L. (Heidari et al., 2019) y Beta vulgaris L.
(Hosseini et al., 2019), incrementan la tolerancia al déficit hidrico. Sin embargo, en papa
amarilla diploide no se han realizado estudios para evaluar el efecto de aplicaciones de

Ca sobre parametros fisiolégicos y en la mitigacion del déficit hidrico.
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En Z. mays L., Naeem et al. (2018) reportaron un incremento del potencial hidrico,
conductancia estomética, rendimiento y numero de granos por mazorca con la aplicacion
foliar de 40 mgL* Ca (CaCl,-2H,0) en plantas bajo condiciones de sequia. En B. vulgaris
L. el tratamiento foliar con 540 g Ca ha?! previa sequia por 21 dias, increment6 el
contenido de magnesio en las hojas, los niveles de clorofila, la acumulacién de biomasa y
el rendimiento de la raiz tuberosa (Hosseini et al., 2019). En T. aestivum L. y Z. mays L.,
en condiciones de hidroponia sometidas a estrés osmético con PEG-6000 y con
aplicacion de 1 mM de CaSO., se presentd un incremento en la produccién de prolina y
en el potencial hidrico foliar, asi como una disminucion en la pérdida de electrolitos y en

el contenido de prolina deshidrogenasa (Nayyar, 2003).

El aumento en la tolerancia a la sequia en diferentes cultivos como respuesta a
aplicaciones de Ca, estd asociado a que este elemento interviene en vias de sefializaciéon
en respuesta a estrés (Atif et al., 2019), incrementando el contenido de azucares solubles
totales (Upadhyaya et al.,, 2011), malato (Nayyar y Kaushal, 2002) y compuestos de
amonio cuaternario como glicinabetaina y colina (Nayyar, 2003), lo que favorece el ajuste
osmoético (Upadhyaya et al., 2011). Asimismo, el Ca como osmolito inorganico contribuye
en un 19% a este ajuste, de forma que su aplicacion favorece el balance hidrico,
mantiene el turgor celular y le permite a las células crecer (Ashraf et al., 2011).

El Ca mejora la tolerancia al déficit hidrico de las plantas, al inhibir la generacién de ROS,
mantener la fotosintesis (Song y Roe, 2008), mejorar la estabilidad de los fosfolipidos y
proteinas de las membranas (Ma et al., 2005), regular procesos de reparacion de
membranas (Schapire et al., 2009), fortalecer la estructura de la pared celular, facilitar la
absorcion de otros nutrientes (Lobato et al., 2008; Hosseini et al.,, 2019) y regular el

movimiento estomatico (Wang et al., 2019).

En papa amarilla diploide, que se conozca, no se han realizado estudios sobre el efecto
de suplementos de Ca en condiciones de déficit hidrico, su aplicacion se ha reportado
principalmente en estrés bidtico para el incremento en la resistencia a patégenos de
suelo (Ngadze et al., 2014; Ngadze, 2018) y para mejorar la calidad y el rendimiento del
cultivo, aumentando el nimero y tamafio de los tubérculos (Ozgen y Palta, 2004; Sabry y

AbdElhady, 2015). Seifu y Deneke (2017) evaluaron la aplicacion de cloruro y nitrato de
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Ca en dos variedades de papa tetraploides (Gera y Shenkola) en condiciones de maceta,

encontrando incrementos significativos en el rendimiento de tubérculo.

En este contexto y teniendo en cuenta la importancia de la papa, es necesario buscar
estrategias de mitigacion al estrés por déficit hidrico que minimicen el impacto
socioeconémico en las zonas productoras, lo cual podria lograrse a través de la

aplicacion de diferentes fuentes de Ca.
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1.0ODbjetivos

1.1. Objetivo general

Evaluar el efecto de fuentes de calcio en parametros fisiolégicos y rendimiento de papa

(Solanum tuberosum L. grupo Phureja) cultivar Criolla Colombia, en condiciones de

déficit hidrico.

1.2. Objetivos especificos

Determinar variables fisiol6gicas indicadoras de estrés en plantas de papa (S.
tuberosum L. grupo Phureja) cultivar Criolla Colombia con aplicacién de diferentes

fuentes de calcio en condiciones de déficit hidrico.

Determinar el rendimiento de plantas de papa (S. tuberosum L. grupo Phureja)
cultivar Criolla Colombia con aplicacion de diferentes fuentes de calcio en condiciones

de déficit hidrico.

Analizar diferentes indices de tolerancia de plantas de papa (S. tuberosum L. grupo
Phureja) cultivar Criolla Colombia con aplicacion de diferentes fuentes de calcio en

condiciones de déficit hidrico.






2.El rol del calcio en la respuesta al déficit
hidrico en plantas: una revision

2.1 Resumen

El calcio (Ca) es un cation divalente absorbido por la planta como Ca*?, se considera un
nutriente esencial, por ser requerido de forma estructural en paredes y membranas
celulares, asi como, mensajero intracelular en el citosol en respuesta a condiciones de
estrés bidtico y abidtico. Las aplicaciones de Ca en diferentes plantas cultivadas
incrementan la tolerancia al déficit hidrico, lo que se atribuye a su participacién en
procesos de sefalizacién, en los que actlia como mensajero secundario. Las proteinas
guinasas dependientes de Ca (CDPKs o CPKs) y calmodulinas (CaMs), son
consideradas familias de proteinas que actian como sensores dependientes de Ca y

estan involucradas en la respuesta a sequia a través de diferentes mecanismos.

Las alteraciones en las concentraciones de Ca en el citosol son cruciales para la
respuesta de la planta a factores ambientales, funcionando como una sefial intracelular
gue codifica informacién especifica para procesos como secrecion y exocitosis, sintesis
de osmolitos compatibles, incremento en el contenido de antioxidantes, reparacion de
membranas, regulacion del movimiento estomatico y modulacién de la actividad de
enzimas de la fotosintesis. EI Ca aplicado de forma edéfica en condiciones de baja
disponibilidad de agua en el suelo presenta absorcion limitada pues este elemento es de
baja de movilidad, por lo cual, la aplicacion foliar resulta en una alternativa, siendo ideal
el uso de sales solubles con bajo punto de delicuescencia o mayor higroscopicidad, como
el cloruro de calcio y el nitrato de calcio, ademas de complejos organicos de Ca como el

gluconato que facilita su absorcién en la solucién de aspersion.

Palabras clave: membrana celular, mensajero secundario, proteinas quinasas

dependientes de calcio, movimiento estomatico, fotosintesis, aplicacién exdgena.
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2.2 Introduccién

El calcio (Ca) es un nutriente esencial para las plantas, representa del 0,1-5% del peso
seco total (Tang y Luan, 2017) y esta involucrado en todas las etapas del ciclo de cultivo
como crecimiento, desarrollo, reproduccion, ritmo circadiano, fotomorfogénesis,
elongaciéon vy diferenciacion celular, biosintesis de hormonas y respuesta inmune
(Ahanger et al., 2016). Aunque el Ca es abundante en la naturaleza, su deficiencia puede
ocurrir en tejidos en crecimiento donde se requieren altos niveles, causando sintomas
como necrosis celular en hojas jovenes y pudricion en flores y frutos (White y Broadley,
2003). Las deficiencias se manifiestan en tejidos jovenes debido a que el Ca es inmovil
en la planta y dificilmente removilizado y redistribuido via floema desde los tejidos viejos
(Hirschi, 2004).

El Ca es requerido de forma estructural en paredes y membranas celulares, asi como
contra-ién en la vacuola y mensajero intracelular en el citosol (Marschner, 2012). Como
respuesta a condiciones de estrés bidtico y abidtico, los cambios en la concentracién de
Ca en el citosol ([Ca*?]sy), funcionan como una sefial intracelular que codifica informacion
especifica y es coordinada por distintos transportadores que median la entrada y salida
de Ca a través de las membranas celulares (McAinsh y Pittman, 2009; Tang y Luan,
2017).

Diferentes estudios han mostrado el papel del Ca en la regulacién de respuestas bajo
condiciones adversas como sequia (Heidari et al., 2019), calor (Larkindale y Knight,
2002), salinidad (Guimaraes et al., 2011) y metales pesados (Siddiqui et al., 2011). En
condiciones de sequia, con la disminucion del potencial hidrico se aumenta la
acumulacion de acido abscisico (ABA), lo que conlleva al cierre de los estomas,
reduciendo la actividad fotosintética (Zandalinas et al., 2018), y con esto la produccién de
biomasa y el rendimiento de los cultivos (Atif et al., 2019). Segun Singh et al. (2017), el
movimiento estomatico dependiente de ABA, el ajuste osmoético y la regulacion del dafio
oxidativo causado por especies reactivas de oxigeno (ROS), son algunos de los cambios

a nivel celular que adoptan las plantas en condicién de déficit hidrico.

Se ha reportado que aplicaciones de diferentes fuentes de Ca en especies como Vicia
faba (Abdel-Basset, 1998), Triticum aestivum L. (Nayyar y Kaushal, 2002), Camellia
sinensis (L) O. Kuntze (Upadhyaya et al., 2011), Phaseolus vulgaris L. (Abou El-Yazied,
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2011), Lonicera japonica (Qiang et al., 2012), Zoysia japonica (Xu et al., 2013), Salvia
splendens (Jedrzejuk et al., 2016), Ageratum houstonianum (Jedrzejuk et al., 2016),
Hordeum vulgare L. (Kaczmarek et al., 2017), Vernicia fordii Hemsley (Li et al., 2017),
Sesamum indicum L. (Heidari et al., 2019), Zea mays L. (Naeem et al., 2018; Fan, 2019)
y Beta vulgaris L. (Hosseini et al., 2019), incrementan la tolerancia al déficit hidrico ya
gue el Ca esta involucrado en respuestas de sefalizacidbn en condiciones de estrés y
diferentes procesos metabdlicos como la fotosintesis, la actividad antioxidante y el

movimiento estomatico (Shao et al., 2008; Naeem et al., 2018).

Con la amenaza de alta variabilidad climatica a nivel global que aumenta la ocurrencia de
sequias (Andjelkovic, 2018), estudiar el papel del Ca en la tolerancia de las plantas a
condiciones de sequia, sera de ayuda para el desarrollo de practicas agricolas
sostenibles, asi como para su aplicacion en herramientas de mejoramiento molecular
(Hong-Bo et al., 2008). Esta revision esta enfocada en estudiar las principales funciones
del Ca involucradas con la tolerancia a estrés por déficit hidrico, asi como aspectos de su

asimilacién y formas de aplicacion en los cultivos.

2.2.1 Toma, transporte y asimilacién de Ca*?

El Ca es un cation divalente absorbido por la planta como Ca*?, tomado de la solucién del
suelo a través de la membrana plasmatica de las raices (White et al., 2002) y movilizado
por canales permeables al Ca clasificados como canales activados por despolarizacion
(DACCs), canales activados por hiperpolarizacién (HACCs) (Miedema et al., 2001) y
canales independientes de voltaje (VIC) (White et al., 2002). EI Ca se transporta
principalmente de forma apoplastica para evitar interferencias con su funcion como
mensajero secundario, hasta llegar a la banda de Caspary en donde ingresa al citosol de
las células endodérmicas por canales proteinicos y es exportado al apoplasto por
antiporters Ca?*-ATPasas o Ca?'/H* (Clarkson, 1993; McAinsh y Pittman, 2009).

Al llegar al xilema, el Ca se transporta al tallo para descargarse y distribuirse en las
células de la hoja. En Arabidopsis se identific6 el CNGC2 (Cyclic Nucleotide-Gated
Channel 2) como canal responsable de la entrada de Ca a las células de la hoja desde

los haces vasculares (Wang et al., 2017).
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2.2.2 Forma de unién y compartimentacion

En tejidos vegetales una alta proporcion de Ca se encuentra localizado en el apoplasto
ligado a las estructuras celulares, otra parte se presenta de forma intercambiable en las
paredes celulares, en el exterior de la membrana plasmética, en el reticulo
endoplasmético y en la vacuola ligado a proteinas, y en menor concentracion en

mitocondrias, cloroplasto y ndcleo (Stael et al., 2011; Marschner, 2012).

La concentracion de Ca en el citosol es baja (0,1-1,0 mM), lo que evita la precipitacion
del fosforo (Pi) y la competencia con magnesio (Mg*?) a sus sitios de unién, esta
concentracion es clave para el funcionamiento de enzimas como la fructosa-1,6-
bifosfatasa (FBPasa), para la secrecion de componentes de pared celular y prerrequisito
para su funcibn como mensajero secundario (Marschner, 2012). El exceso de Ca
generalmente es acumulado en la vacuola de forma soluble o acompafado de aniones

organicos como malato o inorganicos como nitrato (Marschner, 2012).

El Ca es removido del citosol por ATPasas-Ca tipo-P que lo bombean fuera de la célula a
través de la membrana plasmética o lo retiene en el reticulo endoplasméatico u otros
organelos (Sze et al., 2000), estas bombas se clasifican en dos subtipos: P2a-tipo ER Ca-
ATPasa (ECAs) y P2g-tipo Ca-ATPasa (ACASs), las cuales se encuentran en la membrana
plasmatica (ACA8, ACA9 y ACA10), en el Aparato de Golgi y endosomas (ECA3),
membrana vacuolar (ACA2 y ACA11l) y cubierta de plastidios (ACAL), lo anterior implica
gue esos organelos actian como potenciales almacenes de Ca (McAinsh y Pittman,
2009), también se encuentran en el tonoplasto intercambiadores Ca*?/H* de la familia
CAX lo que contribuye al secuestro del Ca en la vacuola, manteniendo una baja [Ca*?]cy
(Schumaker y Sze, 1985; Marschner, 2012).

2.2.3 Mensajero Secundario

En eventos de estrés se inducen cascadas de sefializacion en las que el Ca actia como
mensajero secundario, éste ingresa al citosol desde compartimentos de mayor
concentracion (apoplasto u organulos), a través de proteinas de canal para inducir un
aumento en [Ca*’]:, esta sefial es decodificada aguas abajo para generar una
respuesta. Las bombas Ca?*-ATPasa o Ca?/H" las cuales difieren entre organelos,
permiten el mantenimiento de la homeostasis celular, al regular el transporte del Ca fuera

del citosol momento en el que termina la sefializacion (Thor, 2019).
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Se han identificado familias de proteinas que actlian como sensores dependientes de Ca
en respuesta a estimulos ambientales: las calmodulinas (CaMs) y proteinas CaM-like
(McCormack et al., 2005), proteinas calcineurina B-like (CBLs) (Weinl y Kudla, 2009),
proteinas quinasas dependientes de Ca (CDPKs o CPKs) (Harper y Harmon, 2005) y
proteina quinasa dependiente de Ca*?/calmodulina (CCaMK) (Mohanta et al., 2019).

CaMs y CBLs son pequefas proteinas y transmiten la sefial al Ca a través de la
interaccion con la proteina objetivo y regulacién de sus actividades (Hashimoto y Kudla,
2011), CBLs participan en el reclutamiento de quinasas a las diferentes membranas
(Luan, 2009). CaMs regulan el metabolismo de las ROS y las reacciones de
detoxificacion a través de enzimas como superéxido dismutasa (SOD) y catalasa (CAT)
(Bouché et al., 2005).

CPKs son codificadas por familias multigénicas y han sido identificadas en varias
especies de plantas (Zou et al., 2010), se activan al unir el Ca a su dominio tipo CaM,
para luego transmitir la sefalizacion al objetivo aguas abajo (Harper y Harmon, 2005).
Algunas CPKs se expresan de forma ubicua, mientras que otras se expresan en tejidos
especificos, presentando diferentes ubicaciones subcelulares, que incluyen el citosol,
ndcleo, membrana plasmatica, reticulo endoplasmatico, peroxisomas, membrana externa

mitocondrial y oleosomas (Harper et al., 2004).

Diferentes CPKs estan involucradas en la respuesta a sequia, AtCPK9 y AtCPK10,
participan en la regulacién del movimiento estomatico dependiente de Ca y via ABA con
interaccion con AtCPK33 (Zou et al., 2010). El gen codificador CPK3 en Arabidopsis,
inducido por luz inhibe la apertura estomatica y contribuye en la respuesta al estrés por
sequia (Shi et al., 2018). En arroz la sobreexpresion de OsCPK9 (OsCPK9-0OX) indujo
cierre estomatico, ajuste osmotico e increment6 la viabilidad del polen bajo déficit hidrico
inducido por polietilenglicol (PEG-6000) (Wei et al., 2014). CPK20 actia como regulador
de sequia, su sobreexpresion en Arabidopsis (VaCPK20) presentd plantas con alta
tolerancia a sequia y estrés por frio a través de la regulacion de la respuesta de genes a
estrés, factor de union al elemento sensible a ABA (ABF3) y el gen regulador del frio
(COR47) (Dubrovina et al., 2015).
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AtCPKS8 regula el movimiento estomético, la homeostasis del peréxido de hidrogeno
(H202) y el movimiento estomético por su interaccion con la proteina CAT3, dependiente
de Cay regulado por ABA en A. thaliana (Zou et al., 2015). En tabaco la sobreexpresion
de los genes ZoCDPKZ1 de jengibre confirié tolerancia a sequia y salinidad al mejorar la
fotosintesis y el crecimiento de la planta (Vivek et al., 2013). Otros genes que codifican

en respuesta a sequia se presentan en la Tabla 1.

2.2.4 Estabilizacion de la pared celular

En la lamela media el Ca (10 uM — 10 mM) se une de forma intercambiable a las cargas
negativas de los grupos carboxilo (R-COQO") de los &cidos poligalacturénicos, lo que es
esencial para el fortalecimiento y rigidez de los tejidos y paredes celulares (Maatihus,
2009; Hepler y Winship, 2010; Marschner, 2012). Cuando la concentracion de Ca es
baja, la pared se debilita y puede llegar a romperse, mientras que, con una adecuada
concentracion, las cadenas de pectina seran reticuladas y agregadas, de forma que la

pared serd rigida (Hepler y Winship, 2010).

Las pectinas son secretadas principalmente como metoxi-ésteres (70-80%), en el
apoplasto son desesterificados por la enzima pectina metil esterasa (Bosch y Hepler,
2005); la fuerza de la reticulacién del Ca con la pectina dependera del patrén de des-
metoxilacion, asi como del nimero y disponibilidad de residuos acidos (Hepler y Winship,
2010). Otro factor que determina la unién del Ca a la pectina es la presion de turgencia
presente en los sitios de unién de la pared celular (Boyer, 2009), cuando la presion es
baja (inferior a 0,2 MPa), los enlaces reticulados de Ca con la pectina pueden alargarse y

debilitarse, disminuyendo la afinidad de unién por el Ca (Proseus y Boyer, 2007).

Las quinasas asociadas a pared celular (WAKSs) son proteinas presentes entre la pared
celular y el citoplasma (Kohorn et al, 2006), las cuales tienen un dominio
transmembranal seria/treonina quinasa en el lado citoplasmético y un fragmento
extracelular que se asocia con los polimeros de la pared en el apoplasto (Hepler y
Winship, 2010), su unién con las pectinas es dependiente de Ca, de forma que al reducir
la concentracion de Ca en la pared celular se limita la unién de WAK1 (Kohorn et al.,
2006).
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Tabla 1. Funciones de CPKs en condiciones de sequia en diferentes especies.

Especie Gen Funcion Referencia
Ajuste osmotico y reduccion de la
AtCPK6 T Xu et al., (2010)
Arabidopsis peroxidacion lipidica
thaliana AtCPK8 Regula y fosforila la proteina CAT3 Zou et al., (2015)
AtCPK10 Regula el movimiento estomatico Zou et al., (2010)
AtCPK23 Regula el movimiento estomatico Ma 'y Wu (2007)
Cicer arietinum  CaCPK1 . L Syam Prakashy
Transduccion de sefializacién de Ca
L. CaCPK2 Jayabaskaran (2006)
OsCPK1 Activa la expresion de la proteina 14- Ho et al., (2013)
3-3
0sCPK4 Reduce la peroxidacion lipidica de las Campo et al., (2014)
Oryza sativa L. membranas
OsCPK9 Regula el cierre estomatico y mejora Wei et al., (2014)
ajuste osmdético
OsCPK10 Mejora la actividad antioxidante Bundé y Coca (2017)
Triticum TaCPK7 i L
) Via de Sefializacion de ABA Geng et al., (2011)
aestivum L. TaCPK12
Vicia faba VICPK1 Modulacién de la transduccién Liu et al., (2006)
MaCDPK3
Musa Genes biomarcadores en condiciones
) MaCDPK36 ) Wang et al., (2016)
acuminata de sequia
MaCDPK7
Vitis amurensis ~ VaCPK20 Regulacion de COR47, NHX1, KIN1y  Dubrovina et al.,
ABF3 (2015)
Populus _
) PeCPK10 Regulador de genes sensibles a ABA Chen et al., (2013)
euphratica

2.2.5 Procesos de secrecion

Un incremento en [Ca*?., estimula la sintesis de precursores de pared celular y su

secrecion al apoplasma lo que se requiere para la formacién y organizacion estructural

de la pared, asimismo, la elongacion celular en raices y tallos requiere la acidificacion del

apoplasto y el reemplazo del Ca de los enlaces reticulados de la cadena pectatica

(Nebenfihr y Staehelin, 2001). Al incrementar la [Ca*?]e, Se aumenta el area superficial

de las células (Sutter et al., 2000), ocurre la activacion de proteinas dependientes de Ca,
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se establece la polaridad de la célula y se facilita el proceso de secreciéon en dominios
locales (Hepler y Winship, 2010). Algunas proteinas reguladas por Ca que participan en
el proceso de exocitosis son las anexinas, las cuales se encuentran en el citosol
(Laohavisit et al., 2009), presentan actividad peroxidasa, interactiian con los fosfolipidos
de la membrana, hidrolizan nucle6tidos, se unen a la actina del citoesqueleto (Laohavisit

et al., 2009) y facilitan el influjo de Ca al citosol (Hepler y Winship, 2010).

2.2.6 Estabilizacion de las membranas

El déficit hidrico incrementa la produccion de ROS como el anién superéxido (O>),
peréxido de hidrogeno (H.02), oxigeno singlete (*O;) y radical hidroxilo (-OH), lo que
causa dafo oxidativo y peroxidacion lipidica de las membranas (Upadhyaya et al., 2011),
aumentando su permeabilidad y generando la liberacion de constituyentes
citoplasméaticos como iones y proteinas y pérdida de electrolitos con eflujo de solutos
alterando el metabolismo celular debido a una alta [Ca*?].,: (Schapire et al., 2009). No
obstante, se ha reportado que al aplicar un suplemento de Ca se puede mantener la

estabilidad de las membranas (Abdel-Basset, 1998).

Las membranas celulares son las primeras en responder a una condicion de estrés
(Abdel-Basset, 1998), el Ca presenta un papel fundamental en la regulacion de sus
propiedades pues se encuentra ligado a los grupos fosfato y carboxilato de los
fosfolipidos y proteinas, complejo que ocurre principalmente en la superficie externa de la
membrana plasmatica, lo que mejora la estabilidad de los fosfolipidos y proteinas de las
membranas en condiciones de sequia (Ma et al., 2005), manteniendo la integridad celular
(Maatihus, 2009), al reducir el dafio oxidativo a través del incremento en el contenido de
antioxidantes (Larkindale y Knight, 2002) y a través de la regulacion de procesos de

reparacion de membranas (Schapire et al., 2009).

Las proteinas dependientes de Ca tipo anexinas regulan la arquitectura de la membrana,
se unen a los fosfolipidos de manera dependiente con el Ca y presentan uniones de
actina, lo que media la interaccion entre el citoesqueleto y la membrana (Konopka-
Postupolska, 2007), ademas regulan la homeostasis celular al reducir el dafio oxidativo
por su actividad peroxidasa (Gorecka et al., 2005; Plieth y Vollbehr., 2012), por lo cual
estan implicadas en la tolerancia al estrés (Schapire et al., 2009). Estas proteinas son

abundantes cerca a la membrana plasmatica de células con secrecién activa, y se
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asocian con Ca debido a que presentan un dominio de 70 aminoacidos con una regién de
unién al Ca la cual cruza regiones de carga negativa de los fosfolipidos en la membrana

celular (Hepler y Winship, 2010).

En Solanum tuberosum L. cv. Sante (tetraploide), la sobreexpresiéon de la anexina
STANNL1 en condiciones de sequia, aumento la tolerancia a déficit hidrico al conservar
mayor cantidad de agua en los tejidos, mediar la proteccion de los cloroplastos del dafio
inducido por ROS, presentar mayor acumulacion de clorofila y xantofilas, con una menor
reduccion de la eficiencia maxima cuantica y de la tasa de transporte de electrones del
PSII (Szalonek et al., 2015).

Otra familia de proteinas son las sinaptotagminas, de las cuales se identifico que la
sinaptotagmina 1 (SYT1) participa en la estabilidad de las membranas y facilitad la
habilidad de recuperaciéon de la membrana plasmatica tras lesiones inducidas por estrés
osmotico, salino y congelacion (Schapire et al., 2008, 2009), estas propiedades hacen de
esta proteina un buen candidato para el proceso de exocitosis en el que la membrana se
rompe, hay liberacién de material en la matriz extracelular y ocurre el resellado por la
fusién de vesiculas (Hepler y Winship, 2010). SYT1 tiene fosfolipidos funcionales y
dominios de uni6bn a Ca, conocidos como dominios C2, junto con su membrana
plasmatica de localizacion preferencial, lo que sugiere que el mecanismo de reparacion
mediado por esta sinaptotagmina implica una fusion de vesiculas a la membrana

mediadas por Ca (Schapire et al., 2008).

Se reporté que plantas de Z. mays L. con aplicacion de Ca en condiciones de déficit
hidrico presentaron disminucion en la acumulaciéon de malondialdehido (MDA) (19%), un
indicador del dafio oxidativo de las membranas, lo cual pudo estar relacionado con el
incremento en la actividad antioxidante de las enzimas SOD (37%), CAT (24%) y
ascorbato peroxidasa (APX) (49%), en comparacion con las plantas sin aplicacion de Ca
(Naeem et al., 2017). Naeem et al., (2018) encontraron disminucion en el contenido de
H.02 (23%) y aumento en la concentracion de azucares solubles totales y prolina, lo
anterior se atribuye a que el Ca participa en la percepcion de H»O, durante la
sefializacion del estrés oxidativo, generando la induccién de genes antioxidantes (Rentel
y Knight, 2004).
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La aplicacion de CaCl, en C. sinensis L. mejor6 la defensa antioxidante al incrementar el
contenido de compuestos fendlicos, ascorbato y glutatién, asi como la actividad de POX,
CAT y SOD, lo que redujo la concentracién de H,O, y MDA reduciendo la peroxidacion

lipidica de las membranas (Upadhyaya et al., 2011).

2.2.7 Balance osmaotico

En condiciones de déficit hidrico, a través de la acumulacion de osmolitos compatibles
como amino&cidos o azUcares, las plantas reducen la pérdida de agua y se favorece el
mantenimiento del turgor celular (Ashraf et al., 2011), de esta forma, el Ca previene los
dafos por deshidratacion celular, a través del mantenimiento del balance osmotico en el
citoplasma (Arshi et al., 2006; Yang et al., 2016). El incremento de [Ca*?].: favorece la
biosintesis de prolina a partir de la induccion de un transcrito para su biosintesis (Knight
et al., 1997), la cual actia como antioxidante, hidrétropo compatible con proteinas y
regula la acidosis citoplasmatica al mantener la proporcion NADP*/NAPDH con valores
compatibles con el metabolismo (Hare y Cress, 1997), asimismo, el mantenimiento en el
balance osmaético mediado por Ca ocurre a través del incremento en el contenido de
azucares solubles totales (Upadhyaya et al., 2011) y malato a través de una mayor

actividad de la fosfoenolpiruvato carboxilasa (Nayyar y Kaushal, 2002).

La aplicacion de Ca incrementd el contenido de compuestos de amonio cuaternario
(QAC’s) en condiciones de déficit hidrico en T. aestivum L. (Nayyar, 2003). QAC’s son
osmolitos claves para ajuste osmdético y en ellos se incluyen glicinabetaina (GB), colina y
prolonabetaina (Huang et al.,, 2000); un aumento de osmoprotectantes como
aminodcidos libres (15%) y GB (25%) se report6 con la aplicacién de Ca en condiciones

de déficit hidrico en Z. mays L. (Nayyar, 2003).

La aplicacion foliar de 50 y 100 uM de CacCl; en condiciones de déficit hidrico, mejoré la
actividad antioxidante, con un incremento en la biosintesis de sustancias fendlicas, lo que
contribuy6 a procesos de recuperacion del estrés pues algunos de estos como las
catechinas, actian como eliminadores de radicales libres en C. sinensis L. (Upadhaya et
al., 2011).

La aplicacién de Ca en B. vulgaris L. increment6 la concentracion de azucares solubles

como fructosa y sucrosa en la raiz tuberosa, lo cual pudo ser mediado por un incremento
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en la concentracién de Mg en las hojas mejorando la carga en floema en condiciones de
déficit hidrico (Hosseini et al., 2019). Por su parte, en plantas de C. arietinum sometidas a
déficit hidrico, el Ca como osmolito inorganico contribuyd con un 19% del total del ajuste
osmético (Amede y Schubert, 2003). De esta forma, la aplicacién de Ca favorece el
balance osmatico para contrarrestar la pérdida de turgencia, al aumentar la cantidad de
solutos compatibles intracelulares, en el citosol y en la vacuola (Cushman, 2001; Bartels
y Ramanju, 2005).

2.2.8 Regulacion del movimiento estomatico

En condiciones de déficit hidrico se pueden presentar limitaciones estométicas, en las
cuales la conductancia estomatica (gs) y la concentracion de dioxido de carbono
intracelular (Ci) bajan, y por ende la fotosintesis neta (A) disminuye (Farquhar y Sharkey,
1982). En los estomas el movimiento de las células guarda es regulado por sefales
ambientales y enddgenas, en estas las oscilaciones en la [Ca*?].,: son un componente
fundamental para la apertura y cierre de los poros estomaticos (Jones et al., 1967; Allen
et al., 2001; Song et al., 2008), en donde el influjo de Ca extracelular a las células guarda
ocurre por la hiperpolarizacion de la membrana plasmatica y es regulado por ABA (Allen
et al., 2000).

Una vez se incrementa la [Ca*?].: de las células guarda en condiciones de déficit hidrico,
se inicia la actividad de CPK, resultando en un incremento de ABA en la célula (Zou et
al., 2015), ABA induce la inyeccion de quelante de Ca en las células guarda, aumentando
[Ca*™?.y, lo que causa el cierre estomatico (Song et al., 2008; Atif et al., 2019). Asi mismo,
ocurre la inactivacién del canal KAT1 por inhibicion de la bomba de protones H*/ATPasa
y por fosforilaciéon con una quinasa de la célula guarda dependiente de Ca (CPK), lo que
limita la entrada de K* y activa los canales de CI lo que conlleva al cierre de los estomas
(Blatt y Grabov, 1997; Berkowitz et al., 2000). El incremento de [Ca*?]: inactiva otros
canales de K* involucrados con la transduccion de cascadas de sefializacion para el

cierre estomatico (Berkowitz et al., 2000).

Ciertos estimulos como el frio, estrés oxidativo, Ci y ABA generan variaciones en [Ca*?|cy
lo que conlleva al cierre estomatico (Blatt y Grabov, 1997; Allen et al.,, 2000),
experimentos en Arabidposis mostraron que el Ca regula el cierre de los estomas a

través de dos mecanismos, a corto plazo el cierre se produce por aumentos en [Ca*?]ey,
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mientras que a largo plazo el cierre se produce por aumentos transitorios y repetitivos en
ésta (Allen et al., 2000; Allen et al., 2001). CPK3 y CPK6 son genes de CDPKs
expresados en células guarda de Arabidopsis, los cuales estan asociados con la
regulacién de canales idnicos en células guarda y en la sefializacion mediada por ABA
(Mori et al., 2006), CPK10 juega un papel importante en la traduccién de sefales para la
regulacién del movimiento estomatico como respuesta a sequia via modulacién de ABA 'y
Ca (Zou et al., 2010).

En condiciones de déficit hidrico, los efectos del Ca en gs han sido reportados en
diferentes especies. La aplicacion foliar de 40 mgL* de Ca incrementd gs (45%) respecto
a las plantas sin aplicacién en Z. mays L. (Naeem et al., 2018); en plantas de H. vulgare
L. de 3 semanas de edad la aplicacion de 50 mM CaCl; aumenté la gs (Kaczmarek et al.,
2017). En V. fordii Hemsley, la aplicacién de 5 mM CaCl; 12 dias antes del déficit hidrico,
mantuvo gs mas alta que en las plantas sin aplicaciébn, aungue no se observaron

incrementos significativos en A ni en la tasa de transpiracion (Li et al., 2017).

2.2.9 Fotosintesis

Plantas con estrés por déficit hidrico, presentan alteraciones bioquimicas y metabdlicas,
lo que conlleva a la disminucion en el contenido de clorofilas y reduccion en las tasas de
fotosintesis por limitaciones estomaticas o no estomaticas (Farquhar y Sharkey, 1982),
asi como inhibicién en la actividad de la enzima Rubisco y en la sintesis de ATP (Dulai et
al., 2006). Plantas de Z. japonica con exposicion a sequia, presentaron mayor A y
rendimiento fotoquimico maximo del PSII (Fv/Fm) con aplicacion de 10 mM de CacCly, lo
gue mejord la tolerancia de las plantas al estrés sin afectar significativamente su
crecimiento y desarrollo (Xu et al., 2013). En Nicotiana tabacum L. el tratamiento con
CaCl, incrementé el contenido de pigmentos fotosintéticos y la transferencia de
electrones en el PSII, lo que mantuvo las tasas de fotosintesis en plantas con sequia (Hu
et al., 2018).

En V. fordii Hemsley el tratamiento de sequia redujo Fv/Fm y el rendimiento cudantico
efectivo del PSII (¢esi), Sin embargo, la aplicacion de 5 mM de CacCl, incrementd estos
parametros, asi como el contenido de clorofilas, la tasa de transporte de electrones
(ETR) y la actividad de Rubisco, debido a la mejora en la utilizacion de la luz como fuente

de energia, lo que alivid parcialmente el cierre del centro de reaccion del PSII (Li et al.,
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2017). En B. vulgaris L. con condiciones de déficit hidrico, la aplicaciéon de Ca incrementd
la concentracién de Mg, lo que permiti6 aumentar los niveles de clorofilas manteniendo

activa la maquinaria fotosintética (Hosseini et al., 2019).

El incremento en la tolerancia al estrés se atribuye a las funciones que cumple el Ca en
la fotosintesis (Hochmal et al., 2015). En el PSIlI es un componente estructural y esencial
para la evolucién del oxigeno y la oxidacién de H,O que requiere un grupo de iones
metalicos: MnsCaOs (Kreimer et al., 1987); la liberacion reversible de Ca ocurre por la
acidificacion del PSII lo que conduce a la inactivacion de la evolucién del oxigeno, la cual
puede continuar mediante la absorcion de Ca en el PSII a través de canales especificos
(Hochmal et al., 2015).

En la via Oxidativa Pentosa Fosfato (OPP), el Ca regula la actividad de enzimas como la
FBPasa y sedoheptulosa 1,7-bisfosfato (SBPasa) (Hochmal et al.,, 2015). FBPasa
cataliza la ruptura de fructosa 1,6-bisfosfato (F1, 6BP) a fructosa 6-fosfato (F6P) y Pi, la
regulacibn de esta enzima esta dado por la concentracibn de su sustrato, la
concentracion de iones de Ca y Mg, el pH del estroma, y el potencial reductor del sistema
tiorredoxina (Hochmal et al., 2015). En la transicion de la fase luminica a la oscura una
alta concentracién de Ca inhibe a FBPasa, por lo cual se requiere de baja concentracion
de Ca en el estroma para su activacion (Hertig et al., 1980). SBPasa cataliza la remocién
de un grupo fosfato de sedoheptulosa 7-fosfato (S7P) y su catdlisis es inhibida por altas

concentraciones de Ca (Charles et al., 1980).

La enzima cloroplasto transcetolasa (TKL), involucrada en OPP y en el Ciclo de Calvin,
es regulada por una fosforilacion dependiente de Ca en un residuo conservado de serina
(AtTKL1-Sers2s) (Rocha et., 2014). En la etapa de reduccién del Ciclo de Calvin, cataliza
la reaccién de F6P, S7P y G3P para la formacion de xilulosa 5 — fosfato (X5P), eritrosa 4-
fosfato y ribosa 5-fosfato (R5P) (Flechner et al., 1996). La proteina censora de Ca (CAS)
localizada en la membrana del tilacoide, es un sensor extracelular de Ca y presenta alta
capacidad de unidn a este ion, lo que ocurre en la region N terminal de la proteina (Han
et al., 2003).

CAS activa la sefializacion inmune de A. thaliana (Nomura et al., 2012), regula la
eficiencia fotosintética (Sun et al.,, 2012) e interviene en la regulacion del movimiento

estomatico en respuesta a incrementos de Ca externo, a través de la modulacion de las
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dindmicas del Ca en el citoplasma (Nomura et al., 2008; Weinl et al., 2008). Por
consiguiente, esta proteina esta involucrada en la regulacion de la disponibilidad de
carbono y el equilibrio redox del estroma en el cloroplasto (Wang et al., 2014). La
ausencia de CAS altera la sefializacion de Ca en el estroma, lo que indica que es crucial

para el cloroplasto (Nomura et al., 2012).

En el PSI, el Ca tiene una funcion central en el flujo lineal de electrones y en el flujo
ciclico, y las subunidades PSAN y PSAH, las cuales interactian con proteinas antena y
son fosforiladas de manera dependiente del Ca, lo que modula la energia de excitacién
hacia el centro de reaccion (Stael et al., 2012). En el flujo ciclico de electrones que
produce ATP necesario para la fijacion de CO., se evita la sobre reduccion del aceptor de
electrones del PSI en condiciones de estrés y participa en el reajuste del equilibrio de
ATP (Leister y Shikanai, 2013).

El flujo ciclico de electrones es dependiente de Ca y regulado por una accion combinada
de CAS, ANR1 (Respuesta Anaerobica 1) y PGRL1 (Regulacion del gradiente de
protones like 1) (Terashima et al., 2012). Esto implica que CAS y Ca modulan este ciclo y
la disipacion térmica dependiente de energia (QE) (Kukuczka et al., 2014). La regulacién
del Ca en ambos componentes implica que este participa en mecanismos de
fotoproteccién, cambios en el metabolismo del cloroplasto y respuesta a sefiales

ambientales en la fotosintesis (Hochmal et al., 2015).

Otra relacion entre el PSI y Ca, indica que la regulaciéon de la biosintesis de NADP*,
como aceptor final de electrones generado por NAD*, ocurre via NADK2 y es
dependiente de CaM, codificando la fosforilazion de NAD* a NADP* en presencia de ATP
(Waller et al.,, 2010). La mutacién en NADK2 en Arabidopsis reduce el contenido de
clorofila y genera plantas sensibles a estreses como sequia y térmico (Chai et al., 2005),
asi mismo, al evaluar la fluorescencia de la clorofila, el rendimiento cuéantico del
transporte de electrones (¢ll) y las reacciones del fotosistema Il (Fv’/Fm’) disminuyeron
(Takahashi et al., 2006). La actividad NAD quinasa dependiente de CAM se altera en
condiciones de estrés, lo que indica que la relacion NAD/NADP dependiente de
Ca?*/CaM, es importante para la actividad de enzimas que requieren estos cofactores
(Ruiz et al., 2002).
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En cuanto al transporte y compartimentalizacion, en los cloroplastos el Ca se une a las
cargas negativas de las membranas de los tilacoides o a las proteinas, para evitar la
precipitacién de los fosfatos en el estroma (Kreimer et al., 1987), la entrada de Ca esta
mediada por un transportador uniporte y via potencial de membrana por transporte de

electrones (Kreimer et al., 1985).

En condiciones de luz el Ca es tomado del citosol y almacenado en el tilacoide por unién
a proteinas, siendo liberado en condiciones de oscuridad incrementando su
concentracion en el estroma (Ettinger et al., 1999; Hochmal et al., 2015), lo que inhibe el
ciclo de Calvin (Cadet y Meunier, 1988). La importacion de Ca es impulsada por el
potencial de membrana de los cloroplastos y ocurre a través de transportadores tipo
ATPasas (Roh et al., 1998). La sefializacion de Ca regula la importacion de proteinas al
cloroplasto via complejo TOC-TIC (translocon de la cubierta de la membrana
external/interna del cloroplasto) (Kovacs-Bogdan et al., 2010), de las cuales TIC20 y
TIC10 participan en la traslocacién de preproteinas a través de la membrana interna del

cloroplasto (Kovacs-Bogdan et al., 2011).

2.2.10 Aplicaciones exdgenas de Ca

La aplicacion edafica de fertilizantes es el método mas comun y efectivo cuando se
requiere aplicar grandes cantidades de nutrientes (Fageria et al., 2009), sin embargo,
puede presentar limitaciones relacionadas con su disponibilidad pues elementos como el
fésforo son fijados en el suelo, mientras que nutrientes mas solubles como el nitrégeno
son faciimente lavados (Kannan, 2010). EI Ca es inmévil en el suelo y su toma en
condiciones de sequia puede verse limitada por la baja disponibilidad de agua en el suelo
(Naeem et al., 2017), por lo cual la fertilizacion foliar podria mejorar el estado nutritivo de
las plantas (Fageria et al., 2009; Shabbir et al., 2015) y ser mas efectiva debido a su
rapida absorcion y a la independencia de la disponibilidad de humedad en el suelo y de la
actividad radical (Romheld y El-Fouly, 1999).

Algunos compuestos utilizados en aspersiones foliares de Ca son el cloruro de calcio
(CaCly) y el nitrato de calcio (Ca(NOs)2), y productos organicos como el gluconato de Ca,
el propionato de Ca (Ca(C:HsCOO),) y el acetato de Ca (Ca(CH3zCOO),) (Kraemer et al.,
2009; Val y Ferndndez, 2011). Después de la aplicacion, las gotas pulverizadas forman

un depdsito liquido sobre las hojas al encontrar la cuticula, la principal barrera de
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penetracién de compuestos hidrofilicos (Harker y Ferguson, 1991), posibles formas de
absorcion sugieren la infiltracidon estomatica (Eichert y Burkhardt, 2001), la absorcién
polar via polisacaridos como pectina y celulosa (Riederer, 2006) y a través de poros

acuosos en la membrana cuticular (Schénherr, 2000).

Algunos factores que modifican la penetracion de las soluciones de aspersion son la
humedad relativa (HR), la adicién de adyuvantes y la formulacién del producto (Tredenick
et al., 2018). La HR maodifica las tasas de penetracion, debido a la absorcion de agua en
las paredes acuosas de los poros de la cuticula (Kerstiens, 2006). Al respecto, Schénherr
(2000) indicé que un aumento en la humedad de 50 a 90%, duplica las tasas de
penetracién de CaCl,, con un efecto similar para Ca(NO); y sales organicas de Ca, lo
anterior se atribuye a que una mayor humedad mejora la capacidad de transporte de
solutos por via hidrofilica, por el aumento en el tamafio y numero de poros polares
(Schénherr, 2001).

La penetracion requiere que las sales sean disueltas, pues debe existir una fase liquida
entre la cuticula y la sal, la hidratacién y disolucién de las sales es determinada por el
punto de delicuescencia (POD), el cual corresponde a la humedad de una sal a la cual
esta se vuelve un soluto, de forma que cuando la HR del ambiente es mas alta que POD,
la sustancia se disolvera y sera disponible para su absorcion, por consiguiente, entre mas

bajo sea POD mas rapido se disolvera (Reid y Sayer, 2003; Fernandez et al., 2015).

Ensayos de penetracibn en cuticulas de Solanum lycopersicum L. con CaCl; y
Ca(CH3COO), con valores de POD de 33% y 100% respectivamente, indicaron que la
penetracién de CaCl, fue superior al presentar mayor higroscopicidad (Kraemer et al.,
2009). CaCl; y Ca(NOs). son mas efectivos que el acetato de Ca, lactato de Ca vy
propionato de Ca, dado que estos Ultimos son solubles solo a humedades cercanas al
100% (Schonherr, 2001; Fernandez et al., 2020).

La penetracion se correlaciona significativamente con el &rea cubierta en la hoja por la
solucion de aspersion, aplicaciones de CaCl, y Ca(CH3COO),, con y sin surfactante,
indicaron que la penetracion se incrementé en cuanto mayor fue el area cubierta por la
solucion de aspersion, por lo cual otro factor determinante es el tamafio de la gota
(Kraemer et al., 2009).
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La adicion de coadyuvantes en la mezcla, tales como agentes surfactantes que modifican
las propiedades de la solucién de aspersion, cambian el POD, el area y angulo de
contacto con la superficie (Fernandez et al., 2017), mejoran la retencién y penetracién de
los fertilizantes (Fernandez et al., 2015). Se reporté para CaCl; que POD disminuy6 de
32 a 27% con la adicién del surfactante RSO 5 (aceite de colza etoxilado) (Kolthoff et al.,
1969), aumentando la penetracién de esta molécula en 5,7% entre las 24 y 48 h después

de la aspersion (Kraemer et al., 2009).

2.4 Conclusiones

El Ca juega un rol multifacético en las plantas cultivadas esencial para la tolerancia al
estrés por déficit hidrico, no solo por su rol estructural en membranas y paredes
celulares, si no por su papel como mensajero secundario en respuestas de sefializaciéon

en procesos como fotosintesis, actividad antioxidante y movimiento estomatico.

El estudio de sus funciones y aplicaciones son Utiles para mejorar la adaptacion de las
plantas de importancia agronémica en ambientes propensos a sequia reduciendo asi las
amenazas a la seguridad alimentaria global. Se requiere realizar estudios que permitan

evaluar su aplicacion en procesos productivos de especies de importancia agricola.

2.5 Abreviaciones

A Fotosintesis neta

ABA Acido abscisico

APX Ascorbato peroxidasa

[Ca*?]cyt Concentracién de Ca en el citosol

Ca(CHsCOO0); Acetato de calcio
Ca(C2HsCO0), Propionato de calcio

CaCl, Cloruro de calcio
CaMs Calmodulinas
Ca(NOs)2 Nitrato de calcio

CAT Catalasa
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CBLs Proteinas calcineurina B-like
CCaMK Proteina quinasa dependiente de Ca*?/calmodulina

CDPKs 0 CPKs Proteinas quinasas dependientes de calcio

Ci Concentracion de dioxido de carbono intracelular
ETR Tasa de transporte de electrones

F1, 6BP Fructosa 1.6-bisfosfato

F6P Fructosa 6-fosfato

FBPasa Fructosa 1.6-bisfosfatasa

Fv/IFm Rendimiento fotoquimico maximo del PSII
G6P Glucosa 6-fosfato

GB Glicinabetaina

gs Conductancia estoméatica

H20: Perdxido de hidrogeno

MDA Malondialdehido

OPP Oxidativa Pentosa Fosfato

(O Anién superoxido

10, Oxigeno singlete

‘OH Radical hidroxilo

Pi Fosforo inorganico

POD Punto de delicuescencia

¢PSII Rendimiento cuantico efectivo del PSI|
QAC’s Compuestos de amonio cuaternario
S7P Sedoheptulosa 7-fosfato S7P

SBPasa Sedoheptulosa 1,7-bisfosfato

SOD Superoxido dismutasa

TKL Cloroplasto transcetolasa

WAKS Quinasas asociadas a pared celular
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3.Efecto de la aplicacion de diferentes dosis
y fuentes de calcio en parametros
fisiologicos y rendimiento de papa criolla
(Solanum tuberosum L. grupo Phureja)
cultivar Criolla Colombia en condiciones de
déficit hidrico

3.1 Resumen

Debido al cambio en los patrones climaticos, se presenta un aumento en los periodos de
sequia que causan déficit hidrico afectando negativamente el rendimiento del cultivo de
papa. Por lo tanto, es necesario generar estrategias para mitigar el efecto del déficit
hidrico. El objetivo de este trabajo fue evaluar el efecto de la aplicacion de fuentes y
dosis de calcio (Ca) en condiciones de déficit hidrico sobre parametros fisiolégicos y
rendimiento en papa (Solanum tuberosum L. grupo Phureja) cultivar Criolla Colombia.
Los tratamientos consistieron en aplicaciones adicionales de calcio (Ca) entre los 44 y
los 54 dias después de siembra (dds) de manera edéfica (E): CaCl. (3 g planta?), CaCl.
(4,5 g planta?), Ca(NQOg3). (4,5 g planta?), Ca(NOs). (7 g planta?l) Ca(NO3). + B (6 g
planta?l) y Ca(NOs), + B (9 g planta?), y foliar (F): CaCl; (10 mM planta?), CaCl. (20 mM
planta?l), Ca(NOs). (10 mM plantal) y Ca(NOs). (20 mM planta?). Al inicio de tuberizacion
(55 dds), las plantas se sometieron a dos regimenes hidricos: i) riego continuo (BR) v ii)
déficit hidrico por suspension de riego durante siete dias (DH). EI DH redujo el contenido
relativo de agua (22,1%), el potencial hidrico foliar y el rendimiento de tubérculo (26,7%),
mientras que aumentd la pérdida de electrolitos (97,3%). Se observé una rapida
recuperacion tras la rehidratacion y mitigacion del estrés con aplicaciones de CaCl,—20-
F-DH, CaCl.—4,5-E-DH y Ca(NOs),—7-E-DH, presentando menor pérdida de electrolitos
(<21,2%), mayor contenido relativo de agua (>12,6%) y rendimiento de tubérculo

(>15,6%), respecto a las plantas con DH. Los resultados del Ca sobre la mitigacion del
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déficit hidrico podrian estar relacionados con sus efectos en el metabolismo celular, a
través del mantenimiento de la integridad de las membranas celulares y un mejor estado

hidrico foliar.

Palabras clave: inicio de tuberizacion, estado hidrico foliar, pérdida de electrolitos,

rendimiento en tubérculo.

3.2 Introduccidn

La disponibilidad de agua en el suelo es uno de los mayores limitantes para la produccion
y la calidad de tubérculos de papa (Solanum tuberosum L.), ya que este cultivo se
considera susceptible al déficit hidrico (Yuan et al., 2003; Obidiegwu et al., 2015). Esta
susceptibilidad esta asociada a la presencia de un sistema radical adventicio, superficial
y disperso, en donde aproximadamente el 85% de su volumen se concentra en los

primeros 30 cm del suelo (Opena y Porter, 1999).

Los estudios de papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja) en
condiciones de déficit hidrico indican modificaciones a nivel fisiolégico, morfolégico y
bioquimico (Cabello et al., 2012; Ariza et al., 2020), lo que causa una disminucién en el
rendimiento (Kuppinger et al., 2014). En Colombia, el cultivar Criolla Colombia es el mas
cultivado debido a sus caracteristicas organolépticas y nutricionales (Camara de
Comercio de Bogota, 2015), no obstante, muestra alta susceptibilidad a déficit hidrico,
condicion que se presenta con frecuencia en zonas productoras sin acceso a riego y que

dependen de la precipitacién para el suministro hidrico (Ariza, 2017).

Con la variabilidad climéatica se espera una alteracion en los patrones de precipitacion
gue pueden aumentar la frecuencia y duracion de los periodos de sequia (Miranda-
Apodaca et al., 2018), lo que afectard de manera importante el rendimiento del cultivo de
papa (Ariza, 2017). En Colombia, a partir de modelos climaticos regionales de alta
resolucion digital, uno de los escenarios méas probables, indica que para el periodo 2011
a 2040, la precipitacion respecto al periodo 1971-2000, disminuird en promedio de 8 a
14% para Antioquia, Boyaca, Cundinamarca y Narifio, principales productores de papa
en Colombia (Ruiz, 2010). Ya se han observado efectos de esta variacion climatica, en

los dltimos afios 130.000 hectéreas de papa en Colombia fueron afectadas por la sequia
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y las altas temperaturas, causando pérdidas en el rendimiento cercanas al 50% (Pino,
2016).

Las plantas de papa presentan diferentes estrategias para mitigar el déficit hidrico
(Obidiegwu et al., 2015). Algunos cambios a nivel celular que les permite minimizar las
pérdidas en rendimiento de tubérculos (Kalina, 2016), son la disminucion de la
conductancia estomética (Liu et al., 2005), el ajuste osmotico (Schafleitner et al., 2007) y
el aumento en la actividad de enzimas antioxidantes (Shi et al., 2015). No obstante, estos
mecanismos pueden resultar ineficientes si aumenta la severidad del estrés, por lo cual
€s necesario encontrar alternativas que mitiguen los efectos del déficit hidrico cuando
este es mas severo para la planta. Algunos productos que han sido usados para tal fin
incluyen reguladores de crecimiento (Shan y Liang, 2010; Hojati et al., 2011), asi como

sustancias organicas o inorganicas (Ishibashi et al., 2011; Abdel-Rahman et al., 2018).

Estudios previos en varias especies han reportado los efectos benéficos de la aplicaciéon
de Ca en condiciones de déficit hidrico, utilizando diferentes fuentes como CaCl, en Zea
mays L. (Naeem et al.,, 2018) y Sesasum indicum L. (Heidari et al., 2019), CaSO. en
Triticum aestivum L. (Nayyar, 2003) y Ca(NOs3), en Jatropha curcas L. (Mao et al., 2008).
El aumento en la tolerancia al déficit hidrico ha sido atribuida al papel del Ca en vias de
sefalizacion en respuesta a estrés (Tuteja y Mahajan, 2007). Ademas, se ha encontrado
gue aplicaciones de Ca reducen la generacion de especies reactivas de oxigeno (ROS),
aumentan los niveles de clorofilas (Hosseini et al., 2019), aumentan el potencial hidrico
foliar al favorecer el balance hidrico (Ashraf et al., 2011), fortalecen la estructura de la
pared celular, facilitan la absorcién de otros nutrientes (Lobato et al., 2008; Hosseini et
al., 2019) y mantienen la integridad de las membranas celulares (Maatihus, 2009).

En papa amarilla diploide, no se han realizado estudios para evaluar el efecto de
aplicaciones de Ca en parametros fisioldégicos y en la mitigacion de los efectos del déficit
hidrico. La mitigacién de los efectos de dicho estrés permitiria reducir las pérdidas en la
produccion y minimizar el impacto socioecondémico en las zonas productoras de papa,
donde la mayoria son pequefios y medianos agricultores, los cuales dependen de la
oferta hidrica de la zona (Villa y Barrientos, 2012). Por consiguiente, el objetivo de este

trabajo fue evaluar el efecto de la aplicacion de fuentes y dosis de Ca en condiciones de
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déficit hidrico, sobre algunos parametros fisiolégicos y de rendimiento de papa amarilla

diploide cv. Criolla Colombia.

3.3 Materiales y métodos

3.3.1 Material vegetal y diseiio experimental

El trabajo se realiz6 en invernadero con condiciones semicontroladas (temperatura 9 -
31°C y humedad relativa 29 - 87%), en la Facultad de Ciencias Agrarias de la
Universidad Nacional de Colombia (Sede Bogota). Se utilizaron tubérculos-semillas del
cultivar Criolla Colombia de tamafio uniforme (4-6 cm de didmetro), sembrados
individualmente en bolsas plasticas con siete kilogramos de suelo (franco arenoso, pH:
5,0, CICE: 5,71 meqg 100g*, Ca: 3,03 meq 100g?, Mg: 1,2 meqg 100g* y K: 0,39 meq
100g?). Se realizo6 fertilizacion edafica a la siembra con base en el andlisis de suelo,
aplicando 20 g planta?® de fertilizante compuesto NPK (10-20-30). La temperatura y la
humedad relativa fueron registradas con un data logger (EL-USB-2, China), con esta
informacion se calculd el déficit de presion de vapor (DPV) de acuerdo con el método

propuesto por Allen et al., (1998).

A los 45 dias después de siembra (dds) se realizé el aporque y la aplicacién de diferentes
fuentes de Ca como un suplemento adicional al requerimiento del cultivo, el cual fue
aplicado de forma foliar a los 46, 48, 50, 52 y 54 dds y edafica, fraccionando la dosis en
dos momentos (45 y 50 dds) (Tabla 1). Se adicioné coadyuvante (Break Thruse®) a la
mezcla de aspersion foliar y se asperjaron 130 ml de solucién por planta. Las plantas se
mantuvieron a capacidad de campo hasta el inicio de la etapa de tuberizacion (55 dds),
cuando fueron sometidas a dos regimenes hidricos: i) riego continuo (BR) vy ii) estrés
hidrico por suspension de riego durante siete dias (DH). Los tratamientos consistieron en
la combinacién de los dos regimenes hidricos y la fertilizacion con las fuentes de Ca
aplicadas de manera edéfica (E) y foliar (F) (Tabla 1). Al finalizar el periodo de estrés

hidrico se reinicio el riego hasta el final del ciclo del cultivo.

Se utiliz6 un disefio completamente aleatorizado, con cuatro plantas por unidad
experimental. La medicion de variables fisioldgicas se hizo durante el periodo de déficit

hidrico y en el periodo de recuperacion, cuatro dias después de iniciar el riego. Las



Capitulo 3. Respuesta fisioldgica y rendimiento de papa criolla (Solanum 45
tuberosum L. grupo Phureja) cultivar Criolla Colombia en condiciones de
déficit hidrico con aplicaciones de calcio

determinaciones se hicieron sobre el foliolo terminal de una hoja completamente

expandida del tercio superior de la planta, en cuatro plantas por tratamiento.

Tabla 1. Tratamientos de déficit hidrico y aplicaciéon de fuentes de calcio en plantas de papa

amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja cv. Criolla Colombia).

Fuente de Calcio Dosis Forma de Aplicacién Abreviacién
NSA - - DH
CaClz 3 g planta? E CaClz-3-E-DH
CaCl2 4,5 g planta! E CaCl>-4,5-E-DH
Ca(NOs3)2 4,5 g planta* E Ca(NOs3)2-4,5-E-DH
Ca(NOs3)2 7 g plantat E Ca(NOg3)2-7-E-DH
Ca(NO3)2+ B 6 g planta* E Ca(NOg3)2+B-6-E-DH
Ca(NOs)2+ B 9 g planta! E Ca(NOs3)2+B -9-E-DH
CaCl2 10 mM planta! F CaCl2-10-F-DH
CaClz 20 mM planta! F CaClz-20-F-DH
Ca(NOs3)2 10 mM planta?! F Ca(NOs3)2-10-F-DH
Ca(NOs3)2 20 mM planta! F Ca(NOs3)2-20-F-DH
NSA - - BR

NSA: No se aplicé suplemento de Ca, DH: Déficit hidrico por siete dias, BR: riego continuo, E:
aplicacion edafica, F: aplicacion foliar. La dosis edéafica se fraccioné para su aplicacion en dos

momentos (45 y 50 dds). Las aplicaciones foliares se realizaron a los 46, 48, 50, 52 y 54 dds.

3.3.2 Estado hidrico foliar

El contenido relativo de agua (CRA) se determin6é de acuerdo con Pieczynski et al.,
(2013). Para tal fin, se obtuvo el peso fresco (Pf) y el peso a saturacién hidrica (Psh)
después de colocar el foliolo por 24 horas. Posteriormente, el foliolo fue secado en horno
durante 48 horas a 60°C para obtener el peso (Ps). El CRA fue determinado usando la
ecuacion 1, alos 4y 7 dias después de la suspensién de riego y a los 2 y 4 dias después
de la rehidratacion. Las diferencias presentadas en magnitud entre los tratamientos con
DH y las plantas BR, fueron calculadas para determinar el tipo de estrés presentado de

acuerdo con la escala propuesta por Hsiao (1973).

CRA=(Pf-Ps)/(Psh-Ps) x 100 (Ecuacion 1)
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El potencial hidrico foliar (Ww) se midié entre las 3:00 — 5:00 horas, con una bomba de
presiéon de Scholander (Model 615 PMS Instrument Co., Albany, USA) (Scholander et al.,
1965). La medicién se realizé al 1, 4 y 7 dias de déficit hidrico y a los 2 y 4 dias durante

el periodo de recuperacion.

3.3.3 Estabilidad de la membrana

La estabilidad de las membranas se determind mediante la pérdida de electrolitos (PE),
de acuerdo con Savi¢ et al., (2012) con algunas modificaciones. Se tomaron 10 discos de
hoja de cinco mm de didmetro, se colocaron en 10 ml de agua deionizada para
determinacion de la conductividad eléctrica inicial (EC1) con un conductimetro (HI 9835
Hanna®-ICT, SL). Posteriormente, las muestras se calentaron por 15 minutos a 100°C,
se dejaron enfriar a temperatura ambiente y se determiné la conductividad eléctrica final
(EC2). La PE se calculé con la Ecuacion 2, a los 4 y 7 dias después de la suspension de
riego y alos 2 y 4 dias de recuperacion.

PE= (EC1/EC2)*100 (Ecuacion 2)

3.3.4 Pérdida de agua en hojas adaptadas a la oscuridad

La pérdida de agua (PA) fue determinada a los 4 dias después de recuperacion, en
condiciones de oscuridad. Los foliolos se pusieron a temperatura ambiente en papel
absorbente humedo para obtener el peso a saturacion hidrica y se determiné el peso
freso (PF) a los 20, 40, 60, 80, 100, 120, 180, 240, 300, 360 y 420 minutos.
Posteriormente, los foliolos se llevaron a secado hasta peso seco (PS) por 48 horas a
60°C (Jager et al., 2014). PA (gh g PS) se calculé segln la ecuacion 3 (Ristic y Jenks,
2002):

[(PFT,— PFT,_,) #60] )
P4 = - {Ecuacion 3
[PS * 1:.T.r+1 - Tx}] . }

Donde PFTx corresponde al peso fresco de la hoja al tiempo Ty, PFTx1 es el peso fresco
de la hoja en el tiempo Tx.1, Tx €s el tiempo (minutos) cuando PFTyfue determinado y Tx+1

es el tiempo (minutos) cuando PFTy.1 fue calculado.
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3.3.5 Rendimiento

El rendimiento se determiné al final del ciclo del cultivo (110 dds) en seis plantas por
tratamiento, determinando el nUmero de tallos por planta, el peso fresco de los tubérculos
y el nimero total de tubérculos por planta. La disminucion del rendimiento en las plantas

con DH, se calcul6 como porcentaje respecto a las plantas BR para cada tratamiento.

3.3.6 Analisis de datos

Los resultados se analizaron con el software SAS 9.4 usando el procedimiento PROC
MIXED con medias repetidas en el tiempo, previa revision de estructuras para la matriz
de error, seleccionando el modelo de Simetria Compuesta por mejor ajuste de acuerdo
con el criterio BIC. Las variables de rendimiento se evaluaron con ANOVA en una via,
con verificacién de supuestos de normalidad y efecto de los tratamientos mediante la
prueba de comparacion multiple de Tukey (p< 0,05). Las pruebas estadisticas se
realizaron en conjunto para todos los tratamientos, sin embargo, en las gréficas se
presentan por separado los tratamientos de aplicacion edéfica y foliar, para una mejor

visualizacion de la informacion.

3.4 Resultados y discusién

3.4.1 Parametros climaticos

Durante el déficit hidrico se registr6 una humedad relativa minima de 29,0% + 6,5y
maxima de 87,2% + 4,1, mientras que la temperatura oscil6 entre 9,3°C + 2,0y 31,0°C £
3,5 (Figura 1A). ElI DVP present6 valores entre 1,7 y 3,6 kPa para el mismo periodo de
evaluacion (Figura 1B). Segun Zhang et al. (2017), esta condicion pudo acentuar el déficit
hidrico, debido a que la diferencia entre el potencial hidrico del aire y la hoja es mayor, lo

cual limita el intercambio gaseoso.
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Figura 1. Pardmetros climaticos registrados en el invernadero durante el periodo de déficit hidrico
en papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja). a) Temperatura minima y
maxima en grados centigrados (°C) y humedad relativa minima y maxima en porcentaje (%). b)

Déficit de presion de valor (DVP) en kilopascales (kPa).

3.4.2 Estado hidrico foliar
A los 4 ddt las plantas BR, Ca(NOs3),+B-9-E-DH y Ca(NOs).-4,5-E-DH presentaron CRA

entre 86,2 y 92,4%, los demas tratamientos registraron valores inferiores a 82,7%. El
CRA se redujo en 21,7% en plantas con DH respecto a las plantas BR a los 7 ddt, sin
embargo, el pretratamiento con Ca permiti6 mantener el CRA a valores superiores
(>76,5%), con mayor aumento para CaCl»-20-F-DH, Ca(NOs3),-20-F-DH, CaCl,-3-E-DH vy
CaCly-4,5-E-DH (17,92, 14,77, 12,68 y 12,27% respectivamente, en comparacion con las
plantas DH). Luego de la rehidratacion, el CRA presenté valores superiores a 85,6% para

todos los tratamientos (Figura 2).
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Las diferencias presentadas en magnitud respecto a BR indican que DH, Ca(NOs).-4,5-E-
DH, Ca(NOs3),+B-6-E-DH y Ca(NOs),-10-F-DH presentaron una diferencia mayor al 20%
en el CRA, lo que corresponde a un déficit hidrico severo a los 7 ddt. Los demas
tratamientos con DH registraron déficit hidrico moderado, con diferencias en el CRA entre

el 10 y 20% respecto a las plantas BR, segun la escala propuesta por Hsiao (1973).
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Figura 2. Contenido relativo de agua (CRA) de papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L.
grupo Phureja cv. Criolla Colombia) sometidas a déficit hidrico (DH), sin suspension de riego (BR)
y fertilizadas con fuentes de Ca. (A) Aplicacién edéfica (E): CaClz (3 g planta), CaCl> (4,5 g
plantal), Ca(NO3)2 (4,5 g plantal), Ca(NOs): (7 g planta’l), Ca(NOz)2 + B (6 g plantal) y Ca(NO3)2
+ B (9 g planta), y (B) Aplicacion foliar (F): CaClz (10 mM planta), CaCl. (20 mM planta?),
Ca(NOs)2 (10 mM plantal) y Ca(NOs)2 (20 mM plantal). ----: Rehidratacion (7 ddt). n= 4. Las

barras se presentan con la desviacién estandar.
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Las alteraciones en el balance hidrico de la planta se reflejan en el CRA (Jedrzejuk et al.,
2016), la disminucion presentada en este pardmetro causa reduccién del potencial de
turgor y por tanto de la conductancia estomatica (Anjum et al., 2011), lo que resulta en
una inadecuada disponibilidad de agua para procesos de expansion celular (Zhang et al.,
2011), afectando el crecimiento de las plantas (Harb et al., 2010). Asimismo, a los 7 ddt
el CRA fue inferior a 75% para los tratamientos de Ca(NO3):-4,5-E-DH (66,7%),
Ca(NO3)2+B-6-E-DH (67,9%), DH (68,9%) Ca(NO3).-10-F-DH (70,7%) y CaCl,-10-F-DH

(74,3%), lo que sugiere un efecto negativo en la fotosintesis (Lawlor y Cornic, 2002).

El W, disminuy6é en cuanto mayor fue el periodo de déficit hidrico. El primer dia tras la
suspension hidrica, se presentaron valores entre -0,45 y -0,63 MPa para los tratamientos
BR y Ca(NOs).-4,5-E-DH, respectivamente. A los 4 ddt, las plantas con DH presentaron
potenciales cercanos a -1 MPa, con excepcion de los tratamientos BR (-0,41 MPa) y
CaCl,-10-F-DH (-0,64 MPa). Al finalizar el periodo de déficit hidrico, el W, alcanz6 -1,5
MPa para DH y los tratamientos con suplemento de Ca (DH-Ca). Después de la

rehidratacion todos los tratamientos alcanzaron valores cercanos a -0,5 MPa (Figura 3).

El Wy, se redujo en cuanto se incrementd la intensidad del déficit hidrico (Figura 3), con
una tendencia similar a la presentada en el CRA (Figura 2), tal como lo reportado en
papa por Liu et al. (2005). Los valores del CRA (>85%) y W, (<-0,47 MPa) presentados
tras la rehidratacion (Figuras 2 y 3), evidencian una rapida recuperacion de las plantas al
estrés. Al respecto, Ariza (2017) reporté una condicién similar en este cultivar tras ser

sometido a ocho dias sin suministro hidrico.

La disminucién en el Wy, con aplicacion de CaCl,-20-F-DH y Ca(NO3)2-20-F-D, CaCl,-3-E-
DH y CaCl»-4,5-E-DH, sugiere que las plantas hicieron ajuste osmoético, lo que les
permiti6 mantener el CRA a valores superiores en comparacion con las plantas DH sin
suplemento de Ca (Figura 3). Lo anterior se atribuye a que una mayor concentracion de
solutos en el simplasto, puede contribuir a mantener el potencial hidrico més bajo, lo que
le permite a la planta absorber agua aun cuando su contenido en el suelo sea critico
(Singh et al., 2000).

El ajuste osmotico con aplicaciones de Ca, ha sido atribuido a la participacion de este
elemento en vias de sefializacion en respuesta a estrés (Atif et al., 2019), que

incrementan la concentracién de osmolitos organicos (Naeem et al., 2018). Asi mismo, el
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Ca como osmolito inorganico puede favorecer a este ajuste (Amede et al., 2004). De esta
forma, las plantas con CaCl,-20-F-DH y Ca(NOs3)2-20-F-D, CaCl,-3-E-DH y CaCl>-4,5-E-
DH disminuyeron del W, (Figura 3), lo que mejordé el balance hidrico (Figura 2),
previniendo los dafios celulares por deshidratacion celular (Arshi et al., 2006; Ashraf et
al., 201; Yang et al., 2016).
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Figura 3. Potencial hidrico foliar en papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja
cv. Criolla Colombia) sometidas a déficit hidrico (DH), sin suspensién de riego (BR) y fertilizadas
con fuentes de calcio aplicados de manera foliar (F) y edéfica (E). (A) Aplicacién edéfica (E):
CaCl2 (3 g plantal), CaCl2 (4,5 g plantal), Ca(NOz)2 (4,5 g plantal), Ca(NOs). (7 g planta),
Ca(NOs)2 + B (6 g plantal) y Ca(NOs)2+ B (9 g planta?), y (B) Aplicacién foliar (F): CaCl2 (10 mM



52 Efecto de fuentes de calcio en parametros fisiolégicos y rendimiento de papa
(Solanum tuberosum L., grupo Phureja) en condiciones de déficit hidrico

plantal), CaCl2 (20 mM planta), Ca(NOz)2 (10 mM plantal) y Ca(NOs)2 (20 mM plantat). ----:
Rehidratacion (7 ddt). n= 4. Las barras se presentan con la desviacion estandar.

3.4.3 Estabilidad de la membrana

A los 4 ddt la PE en plantas con DH fue de 17,9 y a los 7 ddt de 27,34%, sin embargo, la
aplicacion de Ca redujo la PE significativamente con los tratamientos de Ca(NOs3).-20-F-
DH (16,1%), Ca(NO3).-7-E-DH (21,7%), Ca(NOa).+B -9-E-DH (35,6%) y CaCl.-20-F-DH
(38,8%) a los 7 ddt, respecto a DH. Dos ddr, la PE disminuy6é presentando valores
cercanos a 20% en las plantas con DH y DH-Ca, mientras que a los 4 ddr alcanzé

valores entre 13-18% similares a las plantas BR (Figura 4).

En papa el incremento en PE en condiciones de déficit hidrico, se considera un indicador
de la pérdida de la estabilidad de las membranas causada por ROS (Szalonek et al.,
2015). Aqui se observé una menor PE en las plantas con suplemento de Ca, con mejor
efecto para Ca(NO3)+B-7-E-DH y Ca(NOs3).+B-9-E-DH, CaCl,-10-F-DH, CaCl,-20-F-DH
y Ca(NOs).-20-F-DH, respecto a DH (Figura 4). Lo anterior indica una mejora en la
integridad funcional de las membranas (Naeem et al., 2018), lo que podria explicarse por
el incremento en la concentracion de prolina como se reporté para esta cultivar en
condiciones de déficit hidrico (Ariza et al., 2020), y facilitado por la aplicaciéon de Ca,
puesto que este elemento participa en la regulaciéon de la sintesis de prolina (Knight et
al., 1997).

Otros mecanismos que podrian explicar la reduccion de la PE con aplicacion de Ca
(Figura 4), se pueden relacionar con la funcién del Ca como sefalizador en la induccién
de la actividad antioxidante, reduciendo asi la peroxidacion lipidica (Larkindale y Knight,
2002; Nayyar y Kaushal, 2002; Evans et al., 2005). Asi mismo, el Ca puede aumentar la
funcién de las proteinas sinaptotagminas dependientes de Ca, las cuales actian en la
reparacion de las membranas facilitando su recuperacion tras lesiones inducidas por
estrés osmotico (Schapire et al., 2009). La mejora en la estabilidad de las membranas fue
reportada con aplicacion foliar de CaCl, en Camellia sinensis (Upadhyaya et al, 2011), Z.
japonica (Xu et al., 2013) y Zea mays L. (Naeem et al., 2018), en condiciones de déficit

hidrico.
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Figura 4. Efecto de la aplicacién de Caen la pérdida de electrolitos (PE) en papa amarilla diploide

(Solanum tuberosum L. grupo Phureja cv. Criolla Colombia) sometidas a déficit hidrico (DH), sin
suspension de riego (BR) y fertilizadas con fuentes de Ca. (A) Aplicacion edéfica (E): CaCl2 (3 g
plantal), CaClz (4,5 g planta'l), Ca(NOzs)2 (4,5 g planta’), Ca(NOs)2 (7 g plantal), Ca(NOs)2 + B (6
g plantal) y Ca(NO3)2 + B (9 g plantal), y (B) Aplicacion foliar (F): CaClz (10 mM plantat), CaCl:
(20 mM plantal), Ca(NOz)2 (10 mM plantal) y Ca(NOz)2 (20 mM planta?). ----: Rehidratacion (7

ddt). n= 4. Las barras se presentan con la desviacion estandar.
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3.4.4 Pérdida de agua en hojas adaptadas a la oscuridad

La determinacion de la PA se realizé en los tratamientos con DH-Ca que registraron
mayores diferencias respecto a DH, en las variables de CRA (>75,4%; Figura 2) y PE
(<26,4%; Figura 4), a los 7 ddt. La menor tasa de PA se registr6 para BR (1,26 — 0,33 gh
1 g1 PS), Ca(NQOs3)2-20-F-DH (1,52 — 0,34 gh! g! PS) y CaCly-4,5-E-DH (2,07 — 0,61 gh!
gl PS) entre los 20 y 80 minutos. La PA alcanzé las mismas tasas para todos los
tratamientos desde los 100 minutos, punto desde el cual no se presentaron diferencias

significativas (Figura 5).
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Figura 5. Efecto de la aplicacién de Ca en la pérdida de agua en hojas de plantas de papa
amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja cv. Criolla Colombia) sometidas a déficit
hidrico (DH), sin suspensién de riego (BR) y fertilizadas con fuentes de Ca aplicados de manera
edafica (E): CaClz (4,5 g plantal) y Ca(NOs)2+ B (9 g planta?), y foliar (F): CaClz (20 mM planta!)
y Ca(NOs3)2 (20 mM plantal). Medias con la misma letra no presentan diferencias significativas

segun Test de Tukey y p<0,05. n= 4. Las barras se presentan con la desviacion estandar.

Los resultados obtenidos en esta variable pueden ser asociados con el CRA debido a
gue de los tratamientos evaluados, los que presentaron mayor PA corresponden a los
gue mostraron menor CRA al finalizar el periodo de suspension hidrica (Figura 2). Por su
parte, se sugiere que las hojas con aplicacion de Ca(NO3).-20-F-DH y CaCl,-4,5-E-DH
presentaron mejor respuesta a la recuperacion tras el periodo de estrés, con menor
transpiracion residual (Kosma et al., 2009), evitando la deshidratacion con mecanismos

tempranos a nivel de cuticula (Riederer y Schreiber, 2001) y de control estomatico
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(Hopper et al., 2014), por lo cual registraron menores tasas de pérdida de agua hasta los

80 minutos (Figura 5).

3.4.5 Rendimiento

Las plantas BR registraron en promedio 19 tubérculos con peso fresco de 143,99 + 30,16
g planta®. En los demas tratamientos, al presentarse una menor disponibilidad de agua
(Figura 2) y mayor pérdida de electrolitos (Figura 4), se afecté el rendimiento del
tubérculo en términos de peso fresco, mas no en el nimero de tubérculos por planta,
debido a que este parametro no mostro diferencias estadisticamente significativas entre
tratamientos (Tabla 2). La reduccion en el rendimiento en las plantas con DH fue del
26,7% en comparaciéon con BR; no obstante, con la aplicacion de CaCl,-20-F-DH,
Ca(NOs),-20-F-DH,  Ca(NOs),-7-E-DH,  CaCl»-4,5-E-DH,  Ca(NOs),+B-6-E-DH vy
Ca(NO3),+B-9-E-DH, se reporté la menor reduccion en el rendimiento (4,7 — 15,3%). No
se presentaron diferencias estadisticamente significativas en el numero de tallos por
planta (Tabla 2).

Tabla 2. Rendimiento de tubérculo en papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo
Phureja) sometida a déficit hidrico (DH), sin suspensién de riego (BR) y fertilizadas con fuentes de
calcio aplicados de manera foliar (F) y edéfica (E).

Ndmero de Tubérculos Disminucidn del

Tratamientos tallos g planta? N° planta? RT (%)
DH 525+1,48a 105,5+5,55b 17,75+ 2,49 ab 26,73
CaClz-3-E-DH 5+0,71a 113,53 + 9,84 ab 19 + 4,06 ab 21,16
CaClz-4,5-E-DH 6,5+18a 113,38+ 7,79 ab 17,75+ 1,64 ab 21,26
Ca(NO3)2-4,5-E-DH 5+187a 121,09+ 14,75ab 17,25+1,09 ab 15,29
Ca(NO3)2-7-E-DH 5,75+1,92a 123,85+14,0lab 18,75+ 3,63 ab 13,99
Ca(NO3)2+B-6-E-DH 4+187a 122,1249,83 ab 21+ 3,67 a 15,19
Ca(NO3)2+B-9-E-DH 5+187a 121,62 £ 15,36 ab 16 + 3,67 ab 15,54
CaClz-10-F-DH 525+0,43a 116,18 £9,09 ab 125+15b 19,31
CaCl»>-20-F-DH 475+13a 137,18+8,60ab 14,25+3,34 ab 4,73
Ca(NO3)2-10-F-DH 6+1,87a 103,1+£9,58b 17,75+ 2,49 ab 28,4
Ca(NO3)2-20-F-DH 5,75+0,43a 123,79+8,86ab 18,75+ 18,75ab 14,03
BR 525+148a 143,99x30,16a 19,25+ 1,48 ab -




56 Efecto de fuentes de calcio en parametros fisiolégicos y rendimiento de papa
(Solanum tuberosum L., grupo Phureja) en condiciones de déficit hidrico

Numero de tallos, peso fresco de tubérculos y nimero de tubérculos por planta., disminucion del
rendimiento de tubérculo (RT) respecto a las plantas BR. Los valores se presentan con la
desviacién estandar.

La disminucion observada en el rendimiento para las plantas con DH (Tabla 2), se
atribuye a que el estrés fue severo de acuerdo con su valoracion por el CRA (Figura 2) y
a la etapa fenoldgica en la cual se presentd, pues en el inicio de tuberizacion la escasez
de agua restringe el crecimiento y desarrollo de la planta y limita la formacién de
estolones, lo que altera la distribucion de compuestos de carbono y conlleva a la
reduccion del indice de cosecha (Jefferies, 1993; Tourneux et al., 2003). Asi mismo, la
reduccion del Wh a valores inferiores de -0,6 MPa reducen la conductancia estomética y
la tasa fotosintética (Vos y Oyarzin, 1987; Basu et al.,, 1998), lo que conlleva a la

inhibicion de la expansion foliar y el crecimiento de los tubérculos (Jefferies, 1995).

Las plantas con aplicaciones de Ca(NOs).-7-E-DH, Ca(NOs3).+B-6-E-DH, CaCl,-20-F-DH
y Ca(NO3),-20-F-DH presentaron menor disminucion en el rendimiento del cultivo (Tabla
2), debido al incremento del CRA (Figura 2) y menor PE (Figura 4). Lo anterior permitié
gue las plantas tuvieran un mayor contenido de agua y mayor estabilidad en las
membranas lo que mantiene el turgor celular para procesos de crecimiento y elongacion
(Ashraf et al.,, 2011). Asimismo, el mantenimiento del CRA por encima del 75%
posiblemente evité cambios significativos en la fotosintesis, lo que es necesario para la

produccion de asimilados (Lawlor y Cornic, 2002).

En condiciones de déficit hidrico, los cambios presentados a nivel fisiolégico en el estado
hidrico foliar (Figuras 2 y 3), y otras respuestas de aclimatacién presentadas en este
cultivar como la disminucién del area foliar y en la produccién de masa seca total, asi
como mayor particion de masa seca hacia la raiz (Ariza et al., 2017), podrian explicar los
mecanismos que emplean las plantas para contender con el estrés presentado, lo que
explicaria porque el rendimiento no present6 diferencias estadisticamente significativas
entre las plantas con DH y DH-Ca en un periodo de déficit hidrico de 7 dias en inicio de

tuberizacion (Tabla 2).
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3.5 Conclusiones

La papa amarilla diploide (S. tuberosum L. grupo Phureja) cv. Criolla Colombia es un
cultivo sensible al déficit hidrico, puesto que incluso en los tratamientos con déficit hidrico
moderado se redujo el rendimiento de tubérculo, debido a la alteracion de variables

fisiologicas relacionadas con el estado hidrico foliar y la estabilidad de las membranas.

Los resultados sugieren que las aplicaciones de CaCl,-20-F-DH, Ca(NOs)2-20-F-DH,
Ca(NOs)2-7-E-DH, CaClz-4,5-E-DH, Ca(NO3),+B-6-E-DH y Ca(NOs3).+B-9-E-DH, aliviaron
los efectos negativos del déficit hidrico, al presentar menor reduccién en el rendimiento

de tubérculo.

CaCl—20-F-DH, CaCl,—4,5-E-DH y Ca(NOs3).—7-E-DH, presentaron menor pérdida de
electrolitos (<21,2%) y mayor contenido relativo de agua (>12,6), lo que les permitié
obtener menor reduccion en el rendimiento (>15,6%), respecto a las plantas con DH. No
obstante, se requiere de la evaluacion de otras variables para entender los mecanismos

gue aliviaron el estrés en los diferentes tratamientos.

Para su evaluacién en un segundo ensayo, los tratamientos de CaCl,—20-F-DH, CaCl,—
4,5-E-DH, Ca(NO3),—7-E-DH y Ca(NO3),—20-F-DH, fueron seleccionados por presentar
mejor estado hidrico foliar y menor pérdida de electrolitos, informacion correspondiente a

la presentada en el siguiente capitulo.
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4.Respuesta fisioléogica y rendimiento en
papa criolla (Solanum tuberosum L. grupo
Phureja) cultivar Criolla Colombia en déficit
hidrico con aplicacion de calcio

4.1 Resumen

La papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja) es un cultivo de
importancia agricola en Colombia y es susceptible a déficit hidrico. Con la variabilidad
climatica se espera un aumento en la ocurrencia de sequias, por lo cual, es necesario
generar estrategias que mitiguen los efectos del estrés. El objetivo de este trabajo fue
evaluar el efecto de la aplicacion de calcio (Ca) sobre parametros fisiolégicos y de
rendimiento en condiciones de déficit hidrico en papa cultivar (cv) Criolla Colombia.
Tubérculos-semilla fueron sembrados en bolsas de 7 kg con suelo y mantenidas a
capacidad de campo hasta el inicio de tuberizacion. Entre los 34 y 44 dias después de
siembra (dds), se realizaron aplicaciones edéaficas (E) de CaO (2,4 g planta?), CaCl. (4,5
g planta?l) y Ca(NOgs): (7 g planta?), y foliares (F) de Gluconato de Ca (4,6 cm3L?), CaCl,
(20 mM planta®) y Ca(NOs3), (20 mM planta™). A los 45 dds las plantas se sometieron a
dos regimenes hidricos: i) riego continuo (BR) y ii) déficit hidrico por suspensién de riego
durante diez dias (DH). El DH redujo el contenido relativo de agua (30,4%) y la
conductancia estomatica (89,1%); se incrementé la pérdida de electrolitos (40,3%) y se
disminuy6 el rendimiento (44,3%), respecto a las plantas con BR. Posterior a la
rehidratacion, se observé una rapida recuperacion. Las aplicaciones de CaCl,—4,5-E-DH,
CaCl,—20-F-DH y Ca(NO3)—20-F-DH mitigaron los efectos del DH al presentar
rendimientos e indices de tolerancia similares a las plantas BR, siendo el CaCl—4,5-E el
gue presentd mayor contenido relativo de agua (10,5%) y menor pérdida de electrolitos
(25,2%), en comparacion con la plantas en DH. Los resultados del Ca sobre la mitigacion

del déficit hidrico probablemente se relacionen con sus efectos en el metabolismo celular,
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a través de un mejor estado hidrico foliar, del mantenimiento del movimiento estomatico y

de la estabilidad de las membranas celulares.

Palabras clave: inicio de tuberizacion, estado hidrico foliar, conductancia estomatica,

rendimiento en tubérculo, indices de tolerancia.

4.2 Introduccioén

La papa (Solanum tuberosum L.) presenta alto potencial productivo (Koch et al., 2019),
siendo el tercer cultivo de mayor consumo en el mundo, pues es asequible y rico en
carbohidratos, fundamental para la seguridad alimentaria de millones de personas
(Goyer, 2017). A nivel mundial, Colombia es el mayor productor, exportador y consumidor
de papa diploide (S. tuberosum L. grupo Phureja) conocida en el pais como papa criolla
(Rodriguez et al., 2009). El cultivar Criolla Colombia es el mas cultivado en el pais,
debido a su aceptacion por parte de los consumidores (Nifio, 2017); sin embargo, se ha
identificado que tiene alta susceptibilidad a déficit hidrico, debido a que periodos sin
suministro hidrico mayores o iguales a 14 dias en el inicio de tuberizacién, generan una

disminucion en el rendimiento mayor al 37% (Ariza, 2017).

Una de las primeras respuestas al déficit hidrico en plantas de papa es el cierre
estomatico (Liu et al., 2005), incluso a potenciales hidricos relativamente altos (-0,3 a -0,5
MPa) (Basu et al., 1998). La disminucién de la conductancia estomatica causa un
desbalance entre las fases de la fotosintesis y por tanto aumenta la produccion de
especies reactivas de oxigeno (ROS) (Cruz de Carvalho, 2008). Las ROS pueden
degradar macromoléculas como proteinas y lipidos, siendo uno de sus principales

blancos las membranas (Sharma et al., 2012).

Se ha reportado que el déficit hidrico en papa criolla causa aumento en el contenido de
clorofilas (Ariza et al., 2020) y en la permeabilidad de las membranas celulares (Ariza,
2019). También se presentan cambios morfolégicos como la reduccion del tamafio de
las hojas, lo que resulta en una menor cantidad de radiacion interceptada (Jefferies,
1993). La reduccion en el crecimiento de las plantas causa una disminucion en el

rendimiento del cultivo (Deblonde y Ledent, 2001; Yuan et al., 2003), y en el nimero y
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tamafio de tubérculos (Schafleitner et al., 2007), afectando también su calidad y el

contenido de almidon (Rudack et al., 2017).

En Colombia con el fendbmeno del Nifio (ENSO: El Nifio — Southern Oscillation) y la
variabilidad climatica, se espera una alteracion en el régimen de las lluvias y aumento en
la ocurrencia de periodos de sequia (Ramirez-Gil y Morales-Osorio, 2018). Debido a que
el 85% de las zonas productoras de papa no presentan disponibilidad de riego y
dependen de la precipitacion para el suministro hidrico (MADR, 2013), y a que la
adaptacion de las plantas a condiciones de escasez de agua no se da en periodos cortos
(Basu et al., 2016), es necesario evaluar alternativas de manejo que mitiguen este estrés,

a fin de minimizar el impacto socioeconémico (Villa y Barrientos, 2012).

Algunos productos usados para mejorar la tolerancia de las plantas al estrés por déficit
hidrico incluyen sustancias organicas e inorganicas (Abdel-Rahman et al., 2018).
Trabajos en varias especies han mostrado los efectos benéficos de la aplicacion de
calcio (Ca) incrementando la tolerancia a condiciones de déficit hidrico (Upadhyaya et al.,
2011; Li et al., 2017b; Hosseini et al., 2019). En Zea mays L. la aplicacién foliar de CaCl.
increment6 el potencial hidrico, la conductancia estomatica y el rendimiento del grano
(Naeem et al.,, 2017). En Hordeum vulgare L. el tratamiento con CaCl;, mejor6 el
contenido relativo de agua y los parametros de intercambio gaseoso (Kaczmarek et al.,
2017). En Beta vulgaris L. con aplicacion de Ca, se incrementaron los niveles de
clorofilas y la concentracion de azucares solubles en la raiz tuberosa (Hosseini et al.,
2019).

El Ca es un catién divalente y nutriente esencial absorbido por la planta como Ca*? (White
et al., 2002), el cual interviene en todas las etapas del ciclo de cultivo pues es requerido
de forma estructural en paredes y membranas celulares (Marschner, 2012).
Adicionalmente, el Ca regula el movimiento estomatico (Atif et al., 2019) y la fotosintesis
(Hochmal et al., 2015), y actia como mensajero intracelular en el citosol en respuesta a
condiciones de estrés bidtico y abibtico (Marschner, 2012), por lo cual se ha reportado

gue su aplicacion incrementa la tolerancia al déficit hidrico (Naeem et al., 2018).
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En papa son escasos los trabajos que evallan el efecto de fuentes de Ca para mitigar el
déficit hidrico, lo cual tendria gran importancia en el manejo de este estrés en las zonas
productoras. Se espera que la aplicacion de Ca, mejore el estado hidrico foliar y reduzca
la pérdida de electrolitos, presentando menor afectacion en el rendimiento de las plantas.
El objetivo de este trabajo fue evaluar el efecto de la aplicacién de Ca sobre parametros
fisiologicos y de rendimiento en condiciones de déficit hidrico en papa amarilla diploide

cultivar (cv) Criolla Colombia.

4.3 Materiales y métodos

4.3.1 Material vegetal y disefio experimental

El trabajo se realizé en invernadero con condiciones semicontroladas (temperatura: 8,6
°C - 26,4 °C y humedad relativa: 36,3% - 93,3%) en la Facultad de Ciencias Agrarias de
la Universidad Nacional de Colombia (Sede Bogota). Se utilizaron tubérculos-semillas del
cultivar Criolla Colombia de tamafio uniforme (4-6 cm de didmetro), sembrados en bolsas
plasticas con siete kilogramos de suelo (franco arenoso, pH: 4,7, densidad aparente: 1,1
g cm?3, CICE: 7,14 meq 100g?, Ca: 4,64 meq 100g?, Mg: 1,2 meqg 100g* y K: 0,48 meq
100g?). Se realizé fertilizacion edéafica a la siembra con base en el andlisis de suelo,
aplicando 20 g planta® de fertilizante compuesto NPK (15-15-15). La temperatura y la
humedad relativa fueron registradas con un data logger (EL-USB-2, China), con esta
informacion se calcul6 el déficit de presion de vapor (DPV) de acuerdo al método

propuesto por Allen et al., (1998).

A los 35 dias después de siembra (dds) se realiz6 el aporque y la aplicacién de diferentes
fuentes de Ca como un suplemento adicional al requerimiento del cultivo, el cual fue
aplicado de forma edéfica fraccionando la dosis en dos momentos (35 y 40 dds) y foliar a
los 36, 38, 40, 42 y 44 dds (Tabla 1). Se adicioné coadyuvante (Break Thruse®) a la
mezcla de aspersion foliar y se asperjaron 130 ml de solucién por planta. Las plantas se
mantuvieron a capacidad de campo hasta el inicio de la etapa de tuberizacion (45 dds),
cuando fueron sometidas a dos regimenes hidricos: i) riego continuo (BR) y ii) déficit
hidrico por suspensién de riego durante diez dias (DH). Se utiliz6 un disefio
completamente aleatorizado, con tres repeticiones y una unidad experimental de seis

plantas.
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Los tratamientos consistieron en la combinacién de los dos regimenes hidricos y la
fertilizacion con las fuentes de Ca aplicadas de manera edafica (E) y foliar (F) (Tabla 1).
Al finalizar el periodo de estrés hidrico se reinicid el riego hasta el final del ciclo del
cultivo. Las mediciones de contenido relativo de agua (CRA), pérdida de electrolitos (PE),
potencial hidrico foliar (Ww), contenido relativo de clorofilas (CRC) y conductancia
estomatica (gs) se realizaron a los 2, 4, 6, 8 y 10 dias después de la suspension de riego
y en recuperacion, 4 dias después de iniciar el riego. Las determinaciones se hicieron
sobre el foliolo terminal de una hoja completamente expandida del tercio superior de la
planta en seis plantas por tratamiento.

Tabla 1. Tratamientos de déficit hidrico y aplicacion de fuentes de calcio en plantas de papa

amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja cv. Criolla Colombia).

Fuente de Calcio Dosis Forma de Aplicacion Abreviacion
NSA - - DH
CaO 2,4 g planta! E CaO-2,4-E-DH
CaCl. 4,5 g planta* E CaClzx-4,5-E-DH
Ca(NOs3)2 7 g plantat E Ca(NOs)2-7-E-DH
Gluconato de Ca 4,6 cm3L? F GCa-4,6-F-DH
CaCl2 20 mM planta! F CaCl2-20-F-DH
Ca(NOs):2 20 mM planta! F Ca(NOs3)2-20-F-DH
NSA - - BR

NSA: No se aplicé suplemento de Ca; DH: Déficit hidrico por diez dias; BR: riego continuo; E:
aplicacién edéafica; F: aplicacién foliar. La dosis edafica se fraccion6 para su aplicacion en dos

momentos (35 y 40 dds). Las aplicaciones foliares se realizaron a los 36, 38, 40, 42 y 44 dds.

4.3.2 Estado hidrico foliar

El CRA se determind de acuerdo con Pieczynski et al. (2013). Para tal fin se obtuvo el
peso fresco (Pf) y el peso a saturacion hidrica (Psh) después de colocar el foliolo por 24
horas en camara humeda. Posteriormente el foliolo fue secado en horno durante 48
horas a 60°C para obtener el peso (Ps). El CRA fue determinado usando la ecuacion 1.

Las diferencias presentadas en magnitud entre los tratamientos con DH y las plantas BR,
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fueron calculadas para determinar el tipo de estrés presentado de acuerdo con la escala

propuesta por Hsiao (1973).
CRA=(Pf-Ps)/(Psh-Ps) x 100 (Ecuacion 1)

El Ww se midi6 entre las 3:00 — 5:00 h, con una bomba de presion de Scholander (Model
615 PMS Instrument Co., Albany, USA) (Scholander et al., 1965).

4.3.3 Conductancia estomatica

La gs se midi6é con un porometro (SC-1 Decagon Device) (Del Pozo et al., 2017), sobre el
foliolo terminal en dos hojas del tercio superior entre las 9:00 -11:30 horas.

4.3.4 Estabilidad de la membrana

La estabilidad de las membranas se determiné mediante la PE, de acuerdo con Savi¢ et
al., (2012), con algunas modificaciones. Se tomaron 10 discos de hoja de cinco mm de
didmetro, se colocaron en 10 ml de agua deionizada y se determiné de la conductividad
eléctrica inicial (EC1) con un conductimetro (HI 9835 Hanna®-ICT, SL). Posteriormente,
las muestras se calentaron por 15 minutos a 100°C, se dejaron enfriar a temperatura
ambiente y se determiné la conductividad eléctrica final (EC2), la PE se calculdé con la
Ecuacion 2.
PE= (EC1/EC2)*100 (Ecuacion 2)

4.3.5 Contenido de clorofilas

El CRC se determin6 de acuerdo con Kapotis et al., (2003) con un medidor portatil de
clorofilas (Konica Minolta SPAD-502 plus), realizando cinco mediciones por hoja sobre el

foliolo terminal en dos hojas del tercio superior.

4.3.6 Contenido de Ca?" en hojas y en savia

Para el contenido de Ca en savia, se extrajeron 0,5 ml de savia de tallos del tercio medio
de la planta y con un electrodo selectivo de iones (Horiba LAQUA Twin® Horiba Europe,

Alemania) se determiné el contenido en partes por millén (ppm) de Ca?* (Carson et al.,
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2016). Hojas del tercio medio de la planta fueron secadas en una estufa hasta peso
constante a 65 °C, para la determinacion del contenido de Ca (mg g™), el cual se realizé
por espectroscopia de absorcion atémica. El contenido de Ca se determiné alos 2y 8
dias después de iniciar el déficit hidrico (ddt) y 4 dias después de rehidratacion (ddr).

4.3.7 Rendimiento, gravedad especificay materia seca

El rendimiento se determiné al final del ciclo del cultivo (105 dds), a través del peso
fresco de los tubérculos, el niumero total de tubérculos por planta y el nimero de
tubérculos por categoria de tamafio (primera: 6-3,5 cm, segunda: 3,5-2 y tercera: <2 cm).
La disminucion del rendimiento en las planas con DH, se calcul6 como porcentaje

respecto a las plantas BR para cada tratamiento.

La gravedad especifica (GE) se determiné tomando una muestra de 100 g de tubérculos
frescos. Se registrd su peso en aire, posteriormente los tubérculos se pusieron en un
vaso de precipitado, que se enganchd en la parte inferior de una balanza para ser
sumergido completamente en el agua, registrando el peso en agua y calculando la GE

como se muestra en la Ecuacién 3 (CIP, 2010).
GE= (peso en aire) / (peso en aire-peso en agua) (Ecuacion 3)

Para la materia seca se tomaron cinco tubérculos de la categoria segunda y se picaron
en cubos. Posteriormente se determind su peso y se llevd la muestra a una bolsa de
papel. Tras secado por 72 horas a 80 °C, se determiné el peso seco y se calculé la MS
(CIP, 2010):

MS= (peso seco/peso fresco) *100 (Ecuacion 4)

4.3.8 indices de tolerancia

Para cada tratamiento se calcularon los indices de Tolerancia (TOL), Relacion de
Reduccién del Rendimiento (Rr), indice de Susceptibilidad a Sequia (ISS), Productividad
Media (PM), Productividad Media Geométrica (PMG), Productividad Media Arménica
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(PMA), indice de Tolerancia a Sequia (ITS), indice de Estabilidad de Rendimiento (IER) e
indice de Rendimiento (IR), a partir del rendimiento de tubérculo de las plantas BR y el de

cada tratamiento con DH (Tabla 2).

Tabla 2. indices de tolerancia de papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. Grupo Phureja cv.

Criolla Colombia) sometidas a déficit hidrico.

indice Formula Referencia
Tolerancia (TOL) TOL=BR - DH Hossain et al., (1990)
Relacién de Reduccién del _ Golestani-Araghi y Assad
Rendimiento (Rr) Rr=1- (BH/BR) (1998)
indi ibili ISS=[1- (DH /BR)]/
Indice de Su§ceptlbll|dad a [1-( )] Fischer y Maurer (1978)
Sequia (I1SS) [1-(1- (DHy BRY)]
Productividad Media (PM) PM= (BR+DH) /2 Rosielle y Hamblin (1981)
Productividad Media PMG= (DH * BR)®S Fernandez (1992)
Geométrica (PMG)
Productividad Media Arménica PMA= [2*(BR-DH)]/ Farshadfar y Stka (2002)
(PMA) (BR + DH)
Indice de Tolerancia a Sequia ITS= (DH*BR)/(BRx)? Fernandez (1992)
(ITS)
Indice de Estabilidad de IER= DH/BR Bouslama y Schapaugh (1984)
Rendimiento (IER)
indice de Rendimiento (IR) IR= DH/ BRx Gavuzzi et al., (1997)

* DHx: Rendimiento promedio de tubérculo para cada tratamiento con DH.

* BRx: Rendimiento promedio de tubérculo para las plantas BR.

4.4 Analisis de datos

Los resultados se analizaron con el software SAS 9.4 con el procedimiento PROC MIXED
con medias repetidas en el tiempo, previa revisién de estructuras para la matriz de error,
seleccionando el modelo de Simetria Compuesta por mejor ajuste de acuerdo con el
criterio BIC. Las variables de rendimiento se evaluaron con ANOVA en una via, previa
verificacion de supuestos de normalidad y el efecto de los tratamientos se determind

mediante la prueba de comparacion multiple de Tukey (p< 0,05).
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Para los indices de tolerancia, se realiz6 analisis de correlacion de Pearson con el fin de
seleccionar indices sin autocorrelacion. Los indices seleccionados se analizaron con
ANOVA en una via, previa verificacion de supuestos de normalidad y el efecto de los
tratamientos se determind mediante la prueba de comparacion multiple de Tukey (p<

0,05). Se utiliz6 el software R a través de la plataforma RStudio Inc. 3.5.1.

4.5 Resultados y discusion

4.5.1 Parametros climaticos

Durante los 10 dias de suspension de riego y posterior rehidratacion, se registré una
humedad relativa minima de 36,3% + 5,4 y maxima de 93,3% + 8,8, la temperatura oscilé
entre 8,6 °C £ 1,9y 26,4 °C = 2,7 (Figura 1A). El déficit de presién de vapor (DVP)
present6 valores entre 1,1 y 2,7 kPa para el mismo periodo de evaluacion (Figura 1B),
condicién que pudo acentuar el déficit hidrico presentado, debido a la mayor diferencia
gue hay entre el potencial hidrico del aire y la hoja, lo que podria limitar la conductancia

estomética (Zhang et al., 2017).



72 Efecto de fuentes de calcio en parametros fisioldégicos y rendimiento de papa
(Solanum tuberosum L., grupo Phureja) en condiciones de déficit hidrico

120

w
(%3]

A
30 100 g
.25 P
5 80 .2
= &
20 =
£ 60 o
2
® 15 E
o 40
£ 10 £
L:}) =
= 5 20 I
0 0

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
Dias después de tratamiento
—@— Temperatura Max —&— Temperatura Min - -® - Humedad Relativa Max - - - Humedad Relativa Min
3,50

3,00
2,50

2,00

DPV (kPa)

1,50
1,00
0,50
0,00

1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14
Dias después de tratamiento

Figura 1. Parametros climaticos registrados en el invernadero durante el periodo de déficit hidrico
en plantas de papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja). A. Temperatura
minima y maxima en grados centigrados (°C) y humedad relativa minima y méxima en porcentaje

(%). B. Déficit de presién de valor (DVP) en kilopascales (kPa).

4.5.2 Estado hidrico foliar

El CRA permite estimar el estado hidrico de las plantas en términos de la hidratacion
celular bajo condiciones de sequia (Li et al., 2017a). EI CRA en plantas BR present6
valores entre 85 y 95%, y en todos los tratamientos con DH disminuyé a medida que
aumento el periodo de suspension del riego (tratamiento*dia: p<.0001). A los 10 ddt en
las plantas con DH, el CRA se redujo en 30,7% comparado con las plantas BR; no
obstante, los tratamientos con Ca(NOs)—20-F-DH y CaCl»-4,5-E-DH, mostraron una
menor reduccién del CRA (21,3 y 23,4%, respectivamente). Después de la rehidratacion
el CRA aumento en todos los tratamientos con valores superiores a 88,9%, semejantes a

los de las plantas BR (Figura 2A).
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Figura 2. Estado hidrico de plantas de papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo
Phureja cv. Criolla Colombia) sometidas a déficit hidrico (DH), sin suspension de riego (BR) y
fertilizadas con diferentes fuentes de calcio aplicados de manera edéfica (E): CaO (2,4 g planta’l),
CaClz (4,5 g plantal) y Ca(NOs)2 (7 g planta), y foliar (F): Gluconato de Ca (GCa-4,6 cm3L1),
CaClz2 (20 mM planta) y Ca(NOs)2 (20 mM plantal). A. Contenido Relativo de Agua (CRA) y B.
Potencial Hidrico Foliar (Wwpd). ----: Rehidratacién (10 ddt). n= 6. Las barras se presentan con la

desviacién estandar.
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El CRA en plantas BR present6 valores caracteristicos de tejidos bien hidratados (>85%),
de acuerdo con Pardo (2010). Las plantas con DH y con aplicacién de CaO-2,4-E-DH
registraron déficit hidrico severo desde el octavo ddt, debido a que el CRA mostr6 una
diferencia mayor al 20% con las plantas BR (Hsiao, 1973). En los demas tratamientos
con DH y aplicacién de Ca (DH-Ca), el déficit hidrico fue moderado con diferencias entre
el 10 y 20% en el CRA respecto a las plantas BR (Hsiao 1973), registrandose una menor
disminucion en el CRA, respecto a las plantas BR, en los tratamientos con Ca (NO3)>—20-
F-DH (11,86%) y CaCl,-4,5-E-DH (14,7%) (Figura 2A).

A los 8 ddt, todos los tratamientos con DH presentaron un CRA inferior al 75% (Figura
2A), lo que podria reducir significativamente la capacidad fotosintética, en primera
instancia por una limitacion estomatica (Lawlor y Cornic, 2002; Anjum et al., 2011), y
ademas por limitaciones no estomaticas, como una menor sintesis de RuBP (Lawlor y
Cornic, 2002), lo que afecta negativamente el crecimiento de las plantas (Yactayo et al.,
2013).

La mejora en el estado hidrico foliar, observada en una menor disminucién del CRA, en
las plantas con CaCl;-4,5-E-DH, GCa-4,6-F-DH y Ca (NO3),—20-F-DH (Figura 2A), podria
deberse a ajuste osmotico, ya que en condiciones de DH la aplicacién de Ca regula el
incremento de azucares solubles totales (Upadhyaya et al., 2011), de malato (Nayyar y
Kaushal, 2002) y de compuestos de amonio cuaternario (Nayyar, 2003). Ademas, se ha
descrito que el Ca como osmolito inorganico, contribuye en algunas plantas en un 19%
del ajuste osmaético (Amede y Schubert, 2003; Nayyar, 2003). La acumulacién de estos
osmolitos conserva el balance hidrico, reduce la pérdida de agua y mantiene el turgor
celular (Upadhyaya et al., 2011). Un aumento en el CRA en condiciones de DH inducido
por la aplicacion de Ca ha sido reportado en plantas como Vernicia fordii Hemsley con
aplicacion foliar de CaCl, (Li et al.,, 2017b) y en Hordeum vulgare L. pre-tratadas en

semilla con CacCl, (Kaczmarek et al., 2017).

.El Wy, se vio disminuido significativamente con el aumento del periodo de déficit hidrico
(tratamiento*dia: p<.0001). EI W\, de las plantas a los 6 ddt con DH fue el méas negativo (-
1,4 MPa), mientras que las plantas con CaO-2,4-E-DH, Ca (NO3),—20-F-DH, Ca (NO3)—
7-E-DH y CaCl>-4,5-E-DH presentaron un W, mayor (entre -0,9 y -1 MPa). A los 10 ddt,

todas las plantas con DH presentaron W, entre -1,6 a -1,7 MPa, contrastante con las
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plantas BR (-0,55 MPa) (Figura 2B). En la rehidratacién, el ¥, aumenté en todos los

tratamientos alcanzando valores similares a los de las plantas BR (Figura 2B).

La disminucion en el W, en plantas con CaCl,-4,5-E-DH, GCa-4,6-F-DH y Ca (NO3),—20-
F-DH (Figura 2B), podria atribuirse al aumento de la acumulacién neta de solutos
disminuyendo el potencial osmotico (Pérez-Pérez et al., 2009; Meise et al., 2018), siendo
un mecanismo eficiente para prevenir la pérdida de agua (Silva et al., 2010), lo que
favorecié el ingreso de agua a las células incrementando el CRA (Figura 2A). Sin

embargo, esto no se puede afirmar ya que no se determiné el potencial osmético.

La disminucién gradual en el W, presentada a medida que aumenté el DH (Figura 2B), es
semejante a la reportada en plantas de papa cv. Criolla Colombia por Ariza et al., (2020).
También se observé en la rehidratacion una rapida recuperacién en el CRAy el Wy en los
tratamientos con DH (Figura 2), semejante al reportado por Tourneux et al., (2003) y
Ariza (2017), debido al transporte de agua a través del xilema una vez se retoma el riego
(Ruehr et al., 2019).

4.5.3 Conductancia estomatica

Las plantas con DH-Ca presentaron un aumento significativo en la gs en todos los puntos
de muestreo, respecto a las plantas con DH (tratamiento*dia: p<.0001). A los 6 ddt, la gs
se redujo en 77,1% en las plantas con DH, respecto a las plantas BR; la menor reduccién
en gs, se presentd en las plantas con Ca(NO3),—20-F-DH y CaCl,—20—-F-DH (45,2 y
48,9% respectivamente). A los 10 ddt las plantas con DH-Ca presentaron incrementos
entre 61,9 y 78,1% en gs en comparacion con las plantas con DH, siendo Ca(NO3)—7-E-
DH y CaO-2,4-E-DH los que presentaron el mayor aumento. Posterior a la rehidratacion,
la gs se incrementd en todos los tratamientos alcanzando valores similares a las plantas
BR (Figura 3A).
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Figura 3. Efecto de la aplicacion de Ca en A. Conductancia Estomética (gs) y B. Pérdida de
electrolitos de plantas de papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja cv. Criolla
Colombia) sometidas a déficit hidrico (DH), sin suspensién de riego (BR) y fertilizadas con
diferentes fuentes de calcio aplicados de manera edéfica (E): CaO (2,4 g planta), CaCl: (4,5 g
plantal) y Ca(NOs)2 (7 g plantal), y foliar (F): Gluconato de Ca (GCa-4,6 cm3L1), CaCl> (20 mM
plantal) y Ca(NOs)2 (20 mM plantal). ----: Rehidrataciéon (10 ddt). n= 6. Las barras se presentan

con la desviacion estandar.

La rapida disminucién en gs presentada desde los primeros dias de suspension de riego
(Figura 3A), indica la alta sensibilidad de esta planta al déficit hidrico (Martinez y Moreno

1992). La gs se redujo desde el segundo dia después de la suspension hidrica (Figura
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3A), aun cuando el estrés, de acuerdo al CRA, se consideraba moderado (Figura 2A). La
reduccion de la gs como mecanismo primario para regular la pérdida de agua, es una de
las primeras respuestas presentadas en plantas de papa en condiciones de déficit
hidrico, lo que puede ocurrir antes de cambios significativos en el CRA y W, (Liu et al.,
2005).

Los mayores valores de gs en DH-Ca respecto a las plantas con DH (Figura 3A), pueden
atribuirse al mayor CRA observado en estos tratamientos (Figura 2A), puesto que el
movimiento estomatico es regulado por el contenido de agua y compuestos, como
azucares solubles presentes en las células guarda (Lawson, 2009). Asimismo, la mejora
en la gs (Figura 3A) puede ser atribuida a menor estrés oxidativo, debido a una baja
acumulacion de ROS (Singh et al., 2017).

El Ca como sefializador a nivel post-traduccional regula diferentes mecanismos
implicados en el movimiento estomatico (Laanemets et al., 2013); las oscilaciones de la
concentracion de Ca en el citosol de las células guarda activan proteinas quinasas
dependientes de Ca (CPKs), reguladas por acido abscisico (Zou et al., 2015). Estudios
realizados en condiciones de déficit hidrico con aplicaciones de CaCl, mostraron un
aumento de la gs, en plantas como V. fordii Hemsley (Li et al., 2017b) y Zea mays L.
(Naeem et al.,, 2018). El incremento en gs (Figura 3A) en la rehidratacion para los
tratamientos con DH, es asociado a la recuperacion observada en el CRA (Figura 2A) y
podria indicar el aumento en la apertura estomatica, lo que facilita la difusién de CO;
(Abid et al., 2018).

45.4 Pérdida de electrolitos

Las plantas con DH registraron incremento significativo en PE a partir de los 6 ddt
respecto a BR (tratamiento*dia: p<.0001). A los 8 ddt todos las plantas con DH-Ca,
excepto las tratadas con CaCl—20-F-DH y Ca(NOs3)—20-F-DH, presentaron una
disminucion significativa en la PE respecto a plantas con DH. A los 10 ddt las plantas con
aplicaciones de CaO-2,4-E-DH, CaCl>—4,5-E-DH y GCa—4,6-F-DH mostraron una menor

PE (26,2, 25,2 y 19,7% respectivamente), respecto a las plantas con DH. Después de la



78 Efecto de fuentes de calcio en parametros fisioldégicos y rendimiento de papa
(Solanum tuberosum L., grupo Phureja) en condiciones de déficit hidrico

rehidratacion, las plantas con DH alcanzaron valores cercanos a las plantas BR (15-24%
PE) (Figura 3B).

La PE es un indicador de la estabilidad de las membranas (Abdel-Basset, 1998) y su
aumento en DH (Figura 3B) puede deberse al desbalance entre las dos fases de la
fotosintesis causado por la disminucion observada en la gs (Figura 3A). Dicho
desbalance causa un aumento en la produccién de ROS, cuyo principal blanco son los
fosfolipidos de la membrana, causando peroxidacién lipidica y con esto, dafios en las
proteinas y en los receptores de membrana (Anjum et al., 2015; Banerjee y
Roychoudhury, 2018).

El aumento en la PE en las plantas con DH est4 relacionado con la disminucion
presentada en el CRA (Figura 3B), ya que la pérdida del turgor celular redujo la
estabilidad de las membranas (Blokhina et al., 2003). De esta manera, en las plantas con
aplicacion de CaCl—4,5-E-DH y GCa—4,6-F-DH que presentaron un mayor CRA (Figura

2A), las membranas mostraron mayor estabilidad y por tanto menor PE (Figura 3B).

En las membranas celulares, el Ca se une a los grupos fosfato y carboxilo de fosfolipidos
proporcionando mas estabilidad (Marschner, 2012). Igualmente se ha encontrado que el
Ca reduce el dafio oxidativo por la induccion en la sintesis de antioxidantes (Larkindale y
Knight, 2002) y mecanismos de reparacion de membranas (Schapire et al., 2009). La
disminucion de la PE con aplicacién foliar de CaCl, ha sido reportada en Triticum

aestivum L. (Khushboo et al., 2018) y Brassica napus L. (Rezayian et al., 2018).

En plantas de cv. Criolla Colombia con DH se encontr6 un aumento en la concentracion
de prolina (Ariza, 2017), osmolito compatible, que protege estructuras como las
membranas, disminuyendo la PE. Al respecto se ha reportado que el Ca participa en las
vias de sefalizacién para la sintesis de este osmolito (Knight et al., 1997). La disminucion
de la PE en el periodo de rehidratacion, esta relacionada con el aumento del turgor
celular debido a la recuperacion del CRA en los tratamientos con DH (Masoumi et al.,

2010), similar a lo reportado por Ariza (2017).

4.5.5 Contenido relativo de clorofilas

El CRC durante los primeros 8 ddt, aumentd en cuanto mayor fue el periodo de estrés,
para las plantas con aplicacién de GCa-4,6-F-DF, Ca(NOs),-20-F-DH, CaCl,-20-F-DF y
DH. A los 10 ddt las plantas con DH presentaron el mayor valor SPAD (57,4) respecto a
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las BR (54,9), las plantas DH-Ca registraron valores similares a las BR (54,3 — 56).
Después de la rehidratacion, el CRC disminuy6 en todos los tratamientos con DH con
respecto a BR, siendo menor en DH, GCa—4,6-F-DH, CaO-2,4-E-DH, CaCl,—-20-F-DH y
Ca (NO3)>—20-F-DH (Figura 4).

El aumento en el CRC en las plantas con DH al finalizar el estrés (Figura 4), puede
atribuirse a la pérdida de turgor, ya que este tratamiento present6 un menor CRA lo que
también pudo afectar el crecimiento de la hoja (Bussis y Heineke, 1998). Una menor area
foliar aumenta la concentracion de las clorofilas como ha sido reportado en papa para
cultivares tetraploides (Teixeira y Pereira, 2006; Ramirez et al., 2015; Rudack et al.,
2017) como diploides (Ariza, 2017). Asi, el mayor CRA observado en los tratamientos
DH-Ca mantuvo el turgor y de esta manera no hubo aumento en el CRC debido a la
concentracion de éstas, manteniendo los mismos valores de las BR (Figura 4).
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Figura 4. Efecto de la aplicacion de Ca en el Contenido Relativo de Clorofilas (CRC) de plantas de
papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja cv. Criolla Colombia) sometidas a
déficit hidrico (DH), sin suspensién de riego (BR) y fertilizadas con diferentes fuentes de calcio
aplicados de manera edéfica (E): CaO (2,4 g plantal), CaCl: (4,5 g plantal) y Ca(NOs)2 (7 g
planta), y foliar (F): Gluconato de Ca (GCa-4,6 cmiL?), CaClz (20 mM plantal) y Ca(NOz)2 (20

mM planta). ----: Rehidratacion. n= 6. Las barras se presentan con la desviacion estandar.
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La disminucion en el CRC en el periodo de rehidratacién en las DH (Figura 4), podria ser
una estrategia de proteccion del aparato fotosintético, desensamblando antenas con el fin
de reducir la entrada de luz a los fotosistemas y evitar la fotoinhibicion, debido a que la
planta aun no se ha recuperado completamente del estrés (Pastenes et al.,, 2004). Un
comportamiento semejante fue reportado en cv. Criolla Colombia en condiciones de DH
por Ariza (2017). Las plantas con DH-Ca, presentaron menor disminucién en el CRC
debido a que el Ca regula mecanismos de fotoproteccion como la disipacion de energia
como calor y sintesis de compuestos proteicos de los centros de reaccion (Wang et al.,
2019), similar a lo reportado en Nicotiana tabacum Linn. (Hu et al., 2018).

En plantas de Z. mays L. (Naeem et al.,, 2018) y Z. japonica (Xu et al., 2013), se
encontraron resultados contrastantes, puesto que se observd un aumento en el contenido
de clorofilas en DH con aplicaciones foliares de CaCl,; este aumento fue atribuido a una
mayor estabilidad de los pigmentos fotosintéticos, al mantenimiento en la integridad de
las membranas y a un menor dafio por deshidratacién celular debido a la aplicacién de
Ca (Xu et al., 2013; Naeem et al., 2018).

4.5.6 Contenido de Ca en saviay en hojas

Las plantas con aplicaciones de Ca(NOs).-7-E-DH, CaCl,-4,5-E-DH y GCa-4,6-F-DH
presentaron la mayor concentracion de Ca en savia (34,7, 24,8 y 21,8 ppm,
respectivamente) a los 2 ddt. A los 8 ddt los tratamientos con aplicacion edéfica
presentaron mayor contenido de Ca (30,1 — 34,6 ppm de Ca), en comparaciéon con los de
aplicacion foliar. Después de la rehidratacion, la aplicacién con CaCl;-4,5-E-DH registré
el mayor valor de Ca con 37,8 ppm, similar a Ca(NOs).-7-E-DH y Ca(NOs3),-20-F-DH
(Figura 5A).

El menor contenido de Ca en savia con aplicacion de GCa-4,6-F-DH, Ca(NO3),-20-F-DH
y CaCl,-20-F-DH, respecto a las plantas con aplicacion edafica, observados los 2 y 8 ddt
(Figura 5), puede asociarse a la baja movibilidad de este elemento en floema, pues una

vez aplicado de forma foliar, no es removilizado (Butler et al., 2020).

La concentraciéon de Ca foliar presenté valores entre 0,9 y 1,4 mg g* Ca, siendo el menor

para las plantas BR y el mayor para GCa-4,6-F-DH a los 2 ddt. A los 8 ddt, la aplicacion
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de CaCly-4,5-E-DH present6 el mayor contenido de Ca (1,17 mg g* Ca), las plantas con
DH presentaron valores similares a las BR (0,8 — 1,08 mg g Ca). El contenido de Ca en
el periodo de rehidratacién, aumenté para todos los tratamientos con excepcion de DH,
siendo CaCl;-4,5-E-DH y Ca(NOs),-7-E-DH, los que presentaron los mayores valores
(1,56 y 1,35 mg g* Ca, respectivamente) (Figura 5B).
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Figura 5. Efecto de la aplicacién de Ca en el contenido de Ca?* A. en savia medido con un
electrodo selectivo de iones y B. en tejido foliar por espectroscopia de absorcién atémica,

determinado en plantas de papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja cv. Criolla
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Colombia) sometidas a déficit hidrico (DH), sin suspensién de riego (BR) y fertilizadas con
diferentes fuentes de calcio aplicados de manera edéfica (E): CaO (2,4 g planta'l), CaCl: (4,5 g
plantal) y Ca(NOz3)2 (7 g planta?), y foliar (F): Gluconato de Ca (GCa-4,6 cm3Lt), CaCl: (20 mM
plantal) y Ca(NOs)2 (20 mM plantal). ----: Rehidratacion (10 ddt). n= 6. Las barras se presentan

con la desviacién estandar.

Los andlisis foliares indicaron contenidos de Ca semejantes a los reportados como no
deficientes, para los tratamientos evaluados (0,8 a 2 mg g?) (Fallas y Bertsch, 2014). La
mayor concentracion de Ca presente en los tratamientos con CaCl.-4,5-E-DH, GCa-4,6-
F-DH y Ca (NO3),—20-F-DH, pudo haber contribuido a la disminucion del potencial
osmoético y del Wy (Figura 2B), pues el Ca es uno de los osmolitos inorganicos mas
importantes a nivel celular (Chen y Jiang, 2010), contribuyendo al ajuste osmotico de la
planta en condiciones de sequia (Nayyar, 2003).

El aumento presentado en la concentracion de Ca foliar en el periodo de rehidrataciéon en
algunos tratamientos (Figura 5B), puede atribuirse a mayor toma y transporte de Ca en la
hoja debida al aumento en el CRA (Figura 2A) y la gs (Figura 3A), y por tanto en tasas de
transpiracion (Wang et al., 2017).

4.5.7 Rendimiento, gravedad especifica y materia seca

El DH generé la reduccion en el peso fresco de los tubérculos en 55,3% respecto a BR,
no obstante, con la aplicacion de Ca(NO3),—20-F-DH, CaCl—4,5-E-DH y CaCl—20- F-
DH, se obtuvieron rendimientos estadisticamente similares a las plantas BR (75,68 —
77,71 g planta?l), de forma que la reducciéon fue de 3,7, 2,8 y 5,3% respectivamente,
comparado con las plantas BR (Tabla 3). Los tratamientos con Ca(NO3),—7-E-DH y CaO—
2,4-E-DH, aunque presentaron un rendimiento menor a BR, éste fue mayor que las

plantas con DH, con disminucién del rendimiento de 24,7 y 33,2%, respectivamente.

Aungue no hubo diferencias significativas en el nUmero total de tubérculos (Tabla 3), las
plantas con DH presentaron mayor cantidad de tubérculos en categoria tercera (83%), en
contraste con las plantas con Ca(NOs3)2-7-E-DH y Ca(NOs3)2-20-F-DH las cuales
registraron los menores valores (53 y 69%, respectivamente) (Figura 6). En GE y MS no

se presentaron diferencias estadisticamente significativas (Tabla 3).
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La disminucién en el CRA y en el W, a valores inferiores de -0,6 MPa presentada en los
tratamientos con DH desde el segundo ddt (Figura 2B), pudo generar cambios en la
particion de asimilados, asi como reducir la expansion foliar y con esto el area
fotosintéticamente activa (Jefferies, 1995). Asimismo, la reduccion temprana de la gs y la
limitacion estomética que esto genera (Lawson, 2009), causé en las plantas con DH,
GCa—4,6-F-DH, CaCl,0-2,4-E-DH y Ca(NOs)—7-E-DH, una reduccion en el tamafio del
tubérculo y en el rendimiento entre el 55,3 y 24,7% en comparacion con las plantas BR
(Tabla 3).

Tabla 3. Rendimiento de tubérculo en plantas de papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L.
grupo Phureja cv. Criolla Colombia) sometidas a déficit hidrico (DH), sin suspension de riego (BR)
y fertilizadas con diferentes fuentes de calcio aplicados de manera foliar (F) y edéfica (E). Los

valores se presentan con la desviacion estandar.

7 . . e MS GE
_ Tubérculos Disminucién
Tratamiento

g planta! N° planta del RT* (%) (%)
DH 3571+7,76e  20,5+6,78a 55,3 1803+1,58a 1.08+0,01a
CaO-2,4-E-DH 53,39 + 2,92 cd 21 46,78 a 33,2 20,37+0,93a 1.08+0,02a
CaCl—4,5-E-DH 76,95+467a 16,75+4,71a 3,7 18,22+1,69a 1.07+0,01a
Ca(NOs)~7-E-DH 60,16 +7,68bc  1819,14a 24,7 17,45+£0,63a 1.09+0,0a
GCa-4,6-F-DH 4234+44de  12,25+444a 47 19.98+2,04a 1.08+002a
CaCl—20- F-DH 77,71+432a  22,75+2,28a 2,8 1869+21a 1.07+00la
Ca(NO3),-20-F-DH 75,68 +2,78ab  26,75+7,36 a 5,3 1921+131a 1.08+0,01a
BR 79,94+ 9,58 a 23+3,08 a - 19,18+1,04a 1.08+0,01a

Peso Fresco de Tubérculos y nimero de tubérculos por planta, disimunicién del rendimiento de
tubérculo (RT) respecto a las plantas BR, materia seca (MS) y gravedad especifica (GE). Medias

con la misma letra no presentan diferencias significativas segin Test de Tukey y p<0,05. n= 6.

La etapa de inicio de tuberizacion en la cual se indujo el DH es una de las mas
susceptibles al estrés, debido a que hay una alta demanda de fotoasimilados para la
formacion y desarrollo de tubérculos (Banik et al., 2016), por lo cual se restringe la
formacion de estolones (Evers et al., 2010), resultando en la reduccion del rendimiento
(Tabla 3), indicando una alta sensibilidad de este cultivar al déficit hidrico severo (Figura
2A).
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Con la aplicacion de CaCl—4,5-E-DH, CaCl—20-F-DH y Ca(NO3),—20-F-DH, se
obtuvieron rendimientos similares a las plantas BR, debido a un mejor estado hidrico
foliar (Figura 2) y una mayor gs (Figura 3A), lo que mejor6 la toma de CO, manteniendo
las tasas fotosintéticas y la produccién de fotoasimilados necesarios para el crecimiento y

desarrollo de los tubérculos (Dalla Costa et al., 1997).

DH
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CaCl,-4,5-E-DH

Ca(NO»),-7-E-DH Primera
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Ca(NO;),-20-F-DH
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Figura 6. Efecto de la aplicacién de Ca en la distribucién porcentual por categoria de tamafio de
tubérculos de plantas de papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja cv. Criolla
Colombia) sometidas a déficit hidrico (DH), sin suspensién de riego (BR) y fertilizadas con
diferentes fuentes de calcio aplicados de manera edafica (E): CaO (2,4 g planta?l), CaCl: (4,5 g
plantal) y Ca(NOs): (7 g plantal), y foliar (F): Gluconato de Ca (GCa-4,6 cm3L1), CaClz (20 mM
plantal) y Ca(NOs)2 (20 mM plantat). * Primera: 6-3,5 cm, segunda: 3,5-2 y tercera: <2 cm.

Los tratamientos con CaO-2,4-E-DH y Ca(NOs3)-20-F-DH, aunque presentaron un
rendimiento menor a BR, éste fue mayor que las plantas con DH (Tabla 3). Lo anterior
puede ser atribuido a que presentaron mayor gs (Figura 3A), asi como mejor estado
hidrico foliar para CaO-2,4-E-DH (Figura 2A). Sin embargo, se requiere de la evaluacion

de més variables, para explicar una mejor base fisiolégica de esta respuesta.
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4.5.8 indices de tolerancia

El andlisis de los indices de tolerancia a partir de coeficientes de correlacién presenté
altos valores entre los indices evaluados (-1,0 a -0,54 y 0,60 a 1,0). Sin embargo, se
identificé que el indice TOL mostrd correlacion negativa y en menor magnitud con PM (-
0,54); PM presentd menor correlacion positiva con IER (0,60), mientras que este registrd
menor correlacion con PMG (0,66) (Tabla 4). Teniendo en cuenta la magnitud de la

correlacion, se seleccionaron los indices de TOL, PM e IER (Tabla 5).

Tabla 4. Coeficientes de correlacion para indices de tolerancia en plantas de papa amarilla
diploide (Solanum tuberosum L. grupo Phureja cv. Criolla Colombia) sometidas a déficit hidrico.

TOL Rr ISS PM PMG PMA ITS IER IR

TOL 1,00

Rr  0,99**  1.00

ISS 0,95%**  0,96*** 1.00

PM  -0,54Ns  -0,60***  -0,67** 1.00

PMG -0,61*** -0,66*** -0,74*** 0,99***  1.00

PMA 0,98***  0,99*** 0,99*** -0,64**  -0,71** 1.00

ITS -0,62** -0,65*** -0,73*** 0,99***  0,99**  -0,70** 1.00

IER -0,99*** -1,00*** -0,96*** 0,60***  0,66*** -0,99*** 0,65*** 1.00

IR -0,85** -0,88*** -0,91*** 0,90** 0,93 -0,90** 0,93*** 0,88*** 1.00

NS: No significante. b Significante con p<5%.
Tolerancia (TOL), Relacién de Reduccién del Rendimiento (Rr), indice de Susceptibilidad a
Sequia (ISS), Productividad Media (PM), Productividad Media Geométrica (PMG), Productividad
Media Armonica (PMA), indice de Tolerancia a Sequia (ITS), indice de Estabilidad de Rendimiento
(IER) e indice de Rendimiento (IR).

Las plantas con DH presentaron el mayor valor de indice de TOL (44,23) y los menores

valores para los indices de PM (57,82) e IER (0), sin diferencias con la aplicacion de
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GCa-10-F-DH y Ca0O-2,4-E-DH, lo cual indica una menor tolerancia. Las plantas con
aplicaciones de CacCl,-4,5-E-DH, CaCl,-20-F-DH y Ca(NOs)2-20-F-DH, mostraron el
menor valor para TOL (2,22 — 4,26) y los mayores para PM (77,81 — 78,83) e IER (0,73 —
0,79), sin diferencia con las plantas BR, lo que sugiere que las plantas sometidas a estos
tratamientos aumentaron la tolerancia al estrés. EI Ca(NOs).-7-E-DH registré valores
intermedios para los indices evaluados, con menor tolerancia respecto a los tratamientos

mencionados (Tabla 5).

La mayor tolerancia de acuerdo a los indices evaluados, indica que con aplicaciones de
CaCl,-4,5-E-DH, CaCl,-20-F-DH y Ca(NOs3)2-20-F-DH, se mitig6 el efecto del déficit
hidrico, lo cual se vio reflejado en un aumento significativo del rendimiento, respecto a las
plantas DH sin suplemento de Ca (Tabla 2). Igualmente, las plantas con estos
tratamientos presentaron un comportamiento diferencial en las variables fisiolégicas
evaluadas (Figuras 2, 3, 4 y 5), lo que se relaciona con dicho aumento en el rendimiento
(Tabla 3). Aunque con la aplicacién de Ca(NOs).-7-E-DH se obtuvo un menor nivel de
tolerancia, respecto a los tratamientos mencionados (Tabla 5), este presentd6 menor
disminucion en el rendimiento que las plantas con DH (Tabla 2).

Tabla 5. indices de tolerancia al estrés de papa amarilla diploide (Solanum tuberosum L. Grupo
Phureja cv. Criolla Colombia) sometidas a déficit hidrico (DH) y fertilizadas con diferentes fuentes

de calcio aplicados de manera foliar (F) y edéfica (E).

Tratamiento TOL PM IER

DH 44,23 +2.95 a 57,82+ 8,59 b 0+0,05¢
Ca0-2,4-E-DH 26,55 + 7,47 ab 66,66 + 6,02 bc 0,67 + 0,06 bc
CaClz-4,5-E-DH 299+312¢ 78,44 + 6,90 ab 0,96 + 0,08 a
Ca(NOs)2-7-E-DH 19,78 + 9,52 bc 70,05 * 7,26 abc 0,76 £ 0,10 ab
GCa-10-F-DH 37,60 £ 9,57 ab 61,14 + 9,57 bc 0,54 + 0,08 bc
CaCl2-20-F-DH 2,22+507c 78,83+ 5,49 ab 0,99+0,14 a
Ca(NOs)2-20-F-DH 4,26 +3,30cC 77,81+ 3,46 ab 0,73+0,17 a
BR Oc 79,94+ 9,58 a 1,00+0a

Tolerancia (TOL), Productividad Media (PM) e indice de Estabilidad de Rendimiento (IER). Los
valores se presentan con la desviacion estandar. Para TOL valores bajos indican tolerancia,

mientras que para PM e IER valores altos indican tolerancia.
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Las plantas tratadas con CaCl—4,5-E-DH, CaCl,—20-F-DH, Ca(NOs3),—20-F-DH vy
Ca(NOs)—7-E-DH mejoraron la tolerancia a la sequia, debido a que el Ca interviene en
vias de sefializacion al estrés, como mensajero secundario regulando la actividad de
proteinas quinasa y la expresion de genes generando respuestas al déficit hidrico (Huang
et al., 2012; Xu et al., 2013). Ademas, el Ca regula el movimiento estomético (Zou et al.,
2015), mantiene la integridad de las membranas celulares (Guimaraes et al., 2011) y del
aparato fotosintético (Nayyar y Kaushal, 2002).

La baja tolerancia con aplicacion de CaO-2,4-E-DH y GCa-10-F-DH (Tabla 5), podria
indicar que los iones acompafiantes en los tratamientos de CaCl.—4,5-E-DH, CaCl>—20-F-
DH, Ca(NO3).—20-F-DH y Ca(NOs)—~7-E-DH, contribuyeron a la mitigaciéon de los efectos
del déficit hidrico (Tablas 3 y 5). Al respecto, se ha reportado que el CI" mejora la
osmoregulacién, el balance hidrico y el turgor celular (Franco-Navarro et al., 2016), asi
mismo, aumenta el uso eficiente del agua al disminuir las tasas de transpiracion, regular
el movimiento estomatico (Munemasa et al., 2015) y aumentar la difusién del CO- en el
mesdfilo lo que mantiene las tasas de fotosintesis (Franco-Navarro et al., 2019). El NOg
participa en la regulaciéon del movimiento estomatico (Geiger et al., 2011), favorece el
balance osmotico celular (Wege et al.,, 2017), incrementa la actividad de enzimas
antioxidantes y la concentracién de solutos organicos como prolina (Khammari et al.,
2012).

Los indices de tolerancia a déficit hidrico muestran las diferencias productivas entre los
tratamientos con DH y las plantas BR (Morales et al., 2016). Aunque los indices de TOL,
PM y IER han sido empleados para la identificacion de genotipos susceptibles a sequia
(Agili et al., 2012; Cabello et al., 2013), el uso de estos permitio determinar los
tratamientos con fuentes de Ca que mitigaron los efectos del déficit hidrico (Tabla 5), lo
cual puede ser una herramienta Util para la discriminacion de los mismos. indices
similares han sido utilizados para determinar la eficiencia de tratamientos de Ca en la

mitigacion del déficit hidrico en Z. mays L. (Naeem et al., 2008).
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4.6 Conclusiones

El DH en S. tuberosum L. grupo Phureja cv. Criolla Colombia, causé alteraciones a nivel
fisiologico lo que afectd el rendimiento del cultivo. No obstante, con la aplicacion de Ca
se obtuvieron diferentes niveles de tolerancia al estrés, siendo las plantas con CaCl,—4,5-
E-DH, CaCl,—20-F-DH y Ca(NOs3)—20-F-DH, las mas tolerantes al presentar indices de
tolerancia y rendimientos similares a las plantas BR, mientras que las plantas con

Ca(NOs).-7-E-DH presentaron valores intermedios de tolerancia.

Los resultados de este estudio sugieren que la aplicaciones de CaCl—~20-F-DH y
Ca(NO3),—20-F-DH mejoraron el estado hidrico foliar de las plantas y la conductancia
estomaética, lo que alivi6 los efectos adversos del estrés por déficit hidrico, presentando
mayor rendimiento. El tratamiento con CaCl,—4,5-E-DH presentd una mejor respuesta a
través de las variables evaluadas, puesto que al finalizar el periodo de suspension de
riego las plantas presentaron mayor CRA (10,5%) y gs (221,5%), menor PE (25,2%) y
mayor rendimiento (30,5%) en comparacion con las plantas con DH y sin suplemento de

Ca, lo que permiti6 aliviar el estrés.

Los resultados de este trabajo corresponden a una aproximacion para el manejo del
cultivo de papa en condiciones de sequia, sin embargo es necesario hacer una
evaluaciéon en condiciones de campo, asi como estudiar variables bioquimicas y
moleculares que permitan entender los mecanismos a través de los cuales el Ca
incrementa la tolerancia a este estrés, de forma que su aplicacion pueda aumentar el
potencial del cultivo de crecer en condiciones adversas sin afectar de forma significativa

el rendimiento.
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5.Consideraciones finales

Como alternativa para la mitigacion del déficit hidrico, la primera parte de este trabajo
correspondié a un estudio exploratorio, dada la poca informacion que relaciona el cultivo
de papa amarilla diploide con aplicaciones suplementarias de Ca para mitigar el estrés.
En inicio de tuberizacion, la suspension hidrica del riego durante siete dias en plantas de
papa cv. Criolla Colombia, caus6 una reduccion del rendimiento de tubérculo de 26,7%.
Con aplicaciones de CaCl>-20-F-DH, Ca(NO3).-20-F-DH, Ca(NOs3).-7-E-DH, CaCl,-4,5-E-
DH, Ca(NOs),+B-6-E-DH y Ca(NOs3).+B-9-E-DH, se observé una menor reduccion en el
rendimiento (<15,3%), debido a que las plantas registraron un mejor estado hidrico foliar
y mayor estabilidad en las membranas con la aplicacién de CaCl,-20-F-DH, Ca(NO3),-20-
F-DH, Ca(NOs),-7-E-DH y Ca(NO3),+B-9-E-DH.

Los tratamientos que presentaron una menor reduccion del rendimiento con aplicaciéon de
Ca fueron seleccionados para la segunda etapa del ensayo, correspondiente a una
condicion de déficit hidrico de diez dias al inicio de tuberizacion. El contenido relativo de
agua y el potencial hidrico foliar disminuyeron significativamente a medida que avanzo el
déficit hidrico, de forma que el estrés presentado segun su valoracién por estas variables

fue severo desde el dia ocho después de la suspension hidrica (Hsiao, 1973).

Se presentd cierre estomatico temprano en todos los tratamientos con déficit hidrico,
dado por la disminucién de la conductancia estomatica desde los dos dias de suspension
de riego, como mecanismo para reducir la pérdida de agua (Liu et al., 2005). El cierre
estomatico pudo causar un desbalance entre las fases de la fotosintesis conllevando al
incremento de especies reactivas de oxigeno, generando dafio oxidativo en las
membranas lo cual se evidencio con el incremento de la pérdida de electrolitos (Banerjee
y Roychoudhury, 2018). Con la alteracion del estado hidrico foliar, la limitacién
estomatica causada y el dafio oxidativo en las membranas, se registrd la disminucion en
el rendimiento del tubérculo en un 53,4% en las plantas con déficit hidrico y sin

suplemento de Ca.
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Con las aplicaciones de CaCl>—4,5-E-DH, CaCl,—20-F-DH y Ca(NOs)—20-F-DH, no se
observé una disminucién del rendimiento respecto a las plantas bien regadas, lo que
corrobora el aumento de la tolerancia al estrés, evidenciado en valores similares de
Tolerancia (TOL), Productividad Media (PM) e indice de Estabilidad de Rendimiento
(IER), respecto a las plantas sin estrés. Con menor tolerancia, se registré la aplicacion de

Ca(NOs)2-7-E-DH, de acuerdo con los indices mencionados.

El déficit hidrico en el cv. Criolla Colombia, causé modificaciones a nivel fisiol6gico en los
dos ensayos realizados, a pesar de que la duracion del periodo de suspension hidrica fue
diferente. No obstante, se evidencié una rapida recuperacién de las plantas tras la
rehidrataciéon, alcanzando valores similares a las plantas sin estrés hidrico en las
variables evaluadas. A pesar de la rapida recuperacion, el rendimiento se redujo de
forma significativa, lo que evidencia la sensibilidad de este cultivar a condiciones de

estrés en la etapa de inicio de tuberizacién.

El papel del Ca en el metabolismo celular a través de procesos de sefalizacion (Xu et al.,
2013), regulacién del movimiento estomatico (Laanemets et al., 2013), mantenimiento del
balance osmotico y de la integridad de las membranas celulares (Larkindale y Knight,
2002), son mecanismos que podrian explicar la forma en la que este elemento alivia los
efectos negativos del déficit hidrico. Lo anterior puede ser una alternativa para el manejo
de este cultivo en condiciones de sequia, de forma que su aplicacion puede aumentar el
potencial del cultivo al crecer en condiciones adversas sin afectar de forma significativa el

rendimiento.
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6.Recomendaciones

Para futuros ensayos, la evaluacion de variables bioguimicas y moleculares podrian
permitir un mejor entendimiento de los mecanismos a través de los cuales el Ca

incrementa la tolerancia al déficit hidrico.

El estudio en condiciones de campo permitird una mejor aproximacion al manejo de la
sequia, de forma que su aplicacion pueda aumentar el potencial del cultivo de papa y

otras especies de interés agrondémico al crecer en condiciones adversas.



