CAPITULO 1

CARACTERIZACION ECOFISIOLOGICA

DE LA GRANADILLA (Passiflora ligularis Juss)
BAJO DOS CONDICIONES AMBIENTALES

EN EL DEPARTAMENTO DEL HUILA

Natalia Alejandra Rodriguez-Castillo?,
Luz Marina Melgarejo®*

! Natalia Alejandra Rodriguez Castillo, narodriguezc@unal.edu.co, Laboratorio de
Fisiologia y Bioquimica Vegetal, Departamento de Biologia — Universidad Nacional
de Colombia, Sede Bogota. Bidloga. Estudiante de maestria en Ciencias Agrarias.

2 Luz Marina Melgarejo, Immelgarejom@unal.edu.co, Laboratorio de Fisiologia
y Bioguimica Vegetal, Departamento de Biologia — Universidad Nacional de
Colombia, Sede Bogota. Bidloga. Ph.D.

*  Autor para correspondencia.

GRANADILLA (Passiflora ligularis Juss): CARACTERIZACION ECOFISIOLOGICA DEL CULTIVO 17






INTRODUCCION

La ecofisiologia estudia y describe los mecanismos fisioldgicos que
se generan durante el desarrollo y crecimiento de las plantas, y que
interactuan con el ambiente fisico, quimico y bidtico (Lambers et al.,
2008). Ademas, permite explicar los mecanismos ecofisioldgicos de la
distribucién, abundancia, supervivencia e interaccion de las plantas
con otros organismos (Lambers et al., 2008). La ecofisiologia determina
las condiciones mas adecuadas para poder establecer un cultivo, ya
gue las condiciones que ofrezcan un minimo de estrés permiten lograr
alto rendimiento y mejor calidad del producto (Fischer et al., 2009).

Entre las variables ecofisiolégicas mds importantes a medir al
momento de evaluar la respuesta fisioldgica de las plantas a un
ambiente, estan la fluorescencia de la clorofila, la tasa fotosintética
y tasa transpiratoria (variables de intercambio gaseoso), el potencial
hidrico, el indice de area foliar, entre otros (Solarte et al., 2010).

Parte de la energia absorbida por la hoja es transferida como energia
de excitacion y atrapada en los centros de reaccidn de los fotosistemas
para seguir el proceso fotoquimico de la fotosintesis, pero también
puede tomar otras dos vias como disipacion de la energia en forma
de calor o puede ser reemitida en una longitud de onda mayor (y de
baja energia) como fluorescencia de la clorofila (Maxwell y Johnson,
2000). La fluorescencia de la clorofila tiene una relacién directa con
la actividad de la clorofila en los centros de reaccion fotosintéticos, y
medirla permite determinar la eficiencia fotosintética y cuantificar los
efectos de estrés sobre el funcionamiento del sistema fotosintético,
siendo un indicador del nivel de estrés en la planta (Cavender-Bares y
Bazzaz, 2004; Lambers et al., 2008). El parametro de maxima eficiencia
cudntica fotoquimica del fotosistema Il (PSIl) también conocido como
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Fv/Fm que se calcula por medio de un fluorémetro, es un indicador de
fotoinhibicién (inhibicion de la fotosintesis por exceso de radiacion)
o de otro tipo de dafio en el complejo PSIl; es una medida de Ia
eficiencia maxima fotoquimica de los centros de reaccién abiertos del
PSII bajo condiciones de oscuridad (Brestic y Zivcak, 2013). En plantas
con algun tipo de estrés o dafio, la Fv/Fm se reduce; valores cercanos
a 0,83 indican que la planta esta en buen estado, valores por debajo
de 0,70 indican que la planta presenta algun estrés por fotoinhibicion
o algun otro dafio en el PSIl (Brestic y Zivcak, 2013; Cavender-Bares y
Bazzaz, 2004; Solarte et al., 2010; Lee et al., 1999).

Para que se lleve a cabo la fotosintesis, la planta a través de los
estomas en las hojas realiza un intercambio de gases con el ambiente
fijando CO,y liberando O,, pero este proceso directamente implica
una pérdida de agua de la planta, pues la concentracién de agua en
la hoja es mayor a la concentracién de vapor de agua de la atmésfera
(Reigosa et al., 2003). A partir de sistemas portables para medir el
intercambio gaseoso se pueden estimar variables ecofisiolégicas
como tasa fotosintética (A), tasa de transpiracion (E), conductancia
estomatica (gs), entre otras (Solarte et al., 2010).

El potencial hidrico de la planta es otra variable fisiolégica que se
define como el trabajo necesario para llevar el agua ligada al nivel
del potencial del agua pura (MPa = 0) a una misma temperatura y
presion atmosférica (Slayter y Taylor, 1960; Solarte et al., 2010). El
potencial hidrico influye en el crecimiento celular, la fotosintesis y
en la productividad de los cultivos, ya que es un buen indicador del
estado de salud de las plantas (Taiz y Zeiger, 2010).

De los estudios relacionados con la fisiologia en especies del género
Passiflora, se han desarrollado bajo condiciones controladas y se ha
evaluado el efecto de las variables climaticas de interés en el crecimiento
y desarrollo de la planta. Melo et al. (2014), evaluaron la influencia de
diferentes niveles de irrigacion a través de la evapotranspiracion de
referencia (ETo)ysurelacidonconelintercambio gaseosoy el rendimiento
de los frutos de dos hibridos de maracuyd en estado reproductivo,
encontrando que con buena irrigacidon de las plantas la produccidn
de frutos es mayor. Abreu et al. (2014), evaluaron el efecto de tres

20 GRANADILLA (Passiflora ligularis Juss): CARACTERIZACION ECOFISIOLOGICA DEL CULTIVO



niveles de radiacion sobre la eficiencia fotosintética de dos hibridos de
Passiflora “Aninha” y Passiflora “Priscilla”, de interés ornamental, en
estado vegetativo. Pires et al. (2011), también evaluaron el efecto de
cuatro niveles de radiacion en la respuesta fisiolégica en tres especies
ornamentales de Passiflora sp. en estado vegetativo. Novo-Gama et al.
(2013), realizaron un analisis comparativo de la eficiencia fotosintética
de variedades de maracuyd en estado reproductivo (Passiflora edulis
Sims. f. flavicarpa) cultivadas para determinar qué variables fisioldgicas
estan relacionadas con la produccion de frutos de calidad. Por su parte,
Cruz et al. (2012) estudiaron parametros de intercambio de gases y
fluorescencia de la clorofila en plantulas de gulupa (Passiflora edulis
Sims) en vivero para evaluar el efecto de Fusarium sp. en la fisiologia
de la planta. Turner et al. (1996), evaluaron el efecto del déficit hidrico
en el uso del agua, crecimiento, floracién y fotosintesis en hibridos de
gulupa-maracuya en estado de plantula en condiciones de vivero. Pérez-
Martinez y Melgarejo (2015) caracterizaron el desempefio ecofisioldgico
de la gulupa, en tres condiciones ambientales a partir de la evaluacion
de parametros fotosintéticos y el estado hidrico de las plantas en
diferentes estados fenoldgicos. Staveley y Wolstenholme (1990)
evaluaron el estrés hidrico en el crecimiento y floracién de Passiflora
edulis Sims injertado con Passiflora caerulea. Por otra parte, Menzel
etal. (1986, 1994) evaluaron el efecto del estrés hidrico en el crecimiento
de Passiflora edulis y el efecto de la temperatura en la conductancia
estomatica. Fernandez et al. (2014) evaluaron la respuesta fisioldgica de
plantas de granadilla (Passiflora ligularis Juss) en estado reproductivo
en dos condiciones ambientales contrastantes en el municipio de Santa
Maria, Huila, encontrando condiciones favorables para el desarrollo de
esta especie.

A continuacién se presentan los resultados de investigacion del
estudio ecofisiolégico de la granadilla (Passiflora ligularis Juss) en
cultivos experimentales localizados en los municipios de Santa Maria
y La Argentina, en el departamento del Huila. Se evaluaron parame-
tros de intercambio gaseoso, fluorescencia de la clorofila y el estatus
hidrico de las plantas durante su crecimiento y desarrollo en cada una
de las localidades: juvenil y adulto (estado vegetativo), botén floral,
floracidn, fruto verde y fruto maduro (estado reproductivo).
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ZONAS DE ESTUDIO Y CARACTERIZACION DE LAS
CONDICIONES AMBIENTALES

Los cultivos se localizaron en los municipio de Santa Maria - finca La
Ceiba y La Argentina - finca La Merced (Tabla 1) donde se sembraron
plantas de granadilla en sistema en emparrado (semitecho) con el fin
de impedir la radiacién directa para los frutos durante su ciclo de vida;
asi como el exceso de viento que pueda golpear las frutas entre si. En
cada una de las localidades (fincas), se instald una estacion metereo-
l6gica (Coltein, Colombia) para monitorear las variables ambientales
de radiacién fotosintéticamente activa PAR (umol/m?s), temperatura
atmosférica (°C), humedad relativa atmosférica (%) y precipitacién
(mm).

Tabla 1. Informacién general de la ubicacidon de los cultivos de granadilla
(Passiflora ligularis Juss) evaluados en el Departamento del Huila.

NOMBRE COORDENADAS ALTITUD

MuNICIPIO VEREDA
FINCA N o (msnm)
Santa Maria | Mirador La Ceiba 02°57' 48,7 | 075°37'13,2” 2.060

La Argentina | Alto Carmen |La Merced 02°11’58,6”” | 075°55’36,3” 2.232

Se realizd un promedio general por horas en cada una de las loca-
lidades para hallar una tendencia diaria de cada una de las variables
ambientales. Con los maximos y minimos de humedad relativa y tempe-
ratura se calculé el Déficit de Presidn de Vapor atmosférico (DPV) (Allen
et al., 2006). EI DPV es una variable ambiental que afecta el intercambio
gaseoso de la hoja teniendo efecto en la reduccién de la conductancia
estomatica (gs), y por tanto en la transpiracion (Solarte et al., 2010;
Pérez-Martin et al., 2009).

La precipitacion media anual para La Ceiba fue de 1.200 mm y para
La Merced fue de 1.380 mm. La radiacidn fotosintéticamente activa o
PAR promedio en el dia para las dos localidades se registré en 470 umol
fotones/m?s, y las radiaciones mas altas se registraron entre las 10:00
a 14:00 horas (Figura 1a), con un promedio de 1.200 umol fotones/m?s
para La Ceiba y 1.400 umol fotones/m?s para La Merced. En La Ceiba
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se registré un descenso en la PAR a partir de las 13:00 h, mientras en
La Merced se observd un ascenso (Figura 1a). En las horas de mayor
radiacion (7:00-17:00h), la PAR promedio fue de 1.017 umol fotones/
m?s para La Ceiba y 1.038 umol fotones/m?s para La Merced. En general,
las dos localidades presentan condiciones de PAR muy similares a lo
largo del dia, a pesar de encontrarse en diferentes rangos altitudinales
(Tabla 1).

La temperatura diaria fue similar entre las localidades de estudio, la
temperatura promedio fue de 16°C. La temperatura promedio nocturna
(18:00-6:00 h) fue de 14°C, mientras la temperatura durante el dia
fue entre 13 a 20°C para ambas localidades (Figura 1b). En cuanto a la
humedad relativa atmosférica se observé que La Ceiba presenta valores
promedios de 90% respecto a La Merced con 80%. Esta diferencia es
visible entre las 7:00 a 17:00 horas donde la humedad relativa en La
Ceiba esta por encima del 85%, y los valores mas bajos coinciden con los
valores mds altos de PAR. La Merced también registra los valores mas
bajos en las horas de mayor PAR, pero la humedad relativa desciende
hasta 65%, con el menor valor a las 14:00 h (Figura 1c).

El déficit de presion de vapor (DPV) es mayor en La Merced (0,40 kPa)
seguido de La Ceiba (0,23 kPa). El promedio en horas de mayor radiacién
(7:00-17:00h) es mayor el DVP en La Merced (0,60 kPa) seguido de La
Ceiba (0,35 kPa) (Figura 1d).

Teniendo en cuenta lo anterior, la temperatura promedio de 16°C
gue se registra para las localidades de estudio se encuentra dentro
del rango de 14 a 24°C reportado por Fischer et al. (2009), en donde
se presenta un mejor rendimiento de los cultivos de granadilla. El
promedio de horas luz en el dia para las localidades en estudio es de
10 horas, coincidiendo con las horas luz promedio que requieren las
plantas de granadilla para un mejor rendimiento del cultivo como lo ha
reportado Didier (2001) y Castro (2001). El DPV registrado en las dos
fincas, es menor comparado con lo registrado para Passiflora edulis
Sims en Cundinamarca (Colombia) con valores de 0,5 y 0,6 kPa en el
momento de mayor PAR, mayor temperatura y baja humedad relativa
(Pérez-Martinez y Melgarejo, 2015).
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Figura 1. Promedio diario de variables climaticas en las localidades de estudio,

La Ceiba (Santa Maria) y La Merced (La Argentina). a) Radiacién fotosintética-

mente activa (umol fotones/m?s), b) Temperatura atmosférica (°C), c) Humedad

Relativa atmosférica (%) y d) Déficit de presion de vapor (kPa).
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ASPECTOS FISIOLOGICOS DE LA GRANADILLA
EN CONDICIONES DE CAMPO

Se realizd una curva de respuesta a la luz al comienzo del estado vegeta-
tivo y reproductivo a partir de varias repeticiones, ajustando al modelo
Michaelis Menten (Solarte et al., 2010), para determinar el punto de
saturacién luminica de la fotosintesis. Con este punto, para posteriores
evaluaciones, se sometieron las plantas a condiciones de PAR saturante
con el propdsito de que las plantas estuvieran bajo condiciones para
su maxima capacidad fotosintética. El punto de saturacién luminica
para plantas de La Ceiba fue de 704 y 792 umol fotones /m?s, y para
La Merced de 1408 y 968 umol fotones /m?s en estado vegetativo y
reproductivo, respectivamente.

Curva de respuesta a la luz en estado vegetativo

Las curvas de respuesta de la fotosintesis a la luz proporcionan infor-
macion fotosintética de las plantas a diferentes niveles de intensidad
de radiacién. Dentro de los parametros estimados se encuentra el
punto de compensacion por luz (PCL), donde la asimilacidn neta de CO,
por fotosintesis es igual a la pérdida de CO, por procesos respiratorios.
Otro parametro estimado a partir de la curva es la tasa fotosintética
maxima a saturacion por luz (A, ) y el rendimiento cuantico (¢) que es
la cantidad de moles de CO, fijadas por la cantidad de moles de fotones
de luz absorbida (Solarte et al., 2010). En la figura 2 y tabla 2 se resumen
los parametros obtenidos a partir de las curvas de luz. Las plantas en
La Ceiba presentan una capacidad fotosintética alta y un mayor rendi-
miento cuantico respecto a La Merced. El punto de compensacién por
luz (PCL) es menor en plantas de La Merced respecto a La Ceiba; de
acuerdo con esto las plantas de La Merced tienen mayor capacidad
de realizar fotosintesis a valores bajos de radiacion, aun teniendo en
cuenta el sistema de siembra en emparrado, como se ha reportado
en algunas especies cultivadas y ornamentales de Passiflora (Abreu et
al., 2014; Pérez-Martinez y Melgarejo, 2012; Pires et al., 2011) donde
puede haber unincremento de ganancia de carbono con baja radiacién,
y por lo tanto mayor eficiencia invertida en la maquinaria fotosintética.
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Figura 2. Curvas de saturacion luminica de la fotosintesis en plantas de grana-
dilla en estado vegetativo. a) La Ceiba - Santa Maria (R? =0,92). b) La Merced

- La Argentina (R? =0,96).

Tabla 2. Parametros estimados a partir del ajuste de las curvas de luz

(A/PPFD) en plantas de granadilla en estado vegetativo. A

max

= Tasa fotosin-

tética maxima, PCL = Punto de compensacién por luz, R, = Respiracién por
oscuridad, PPFD,,, = Punto de saturacion por luz, ® PPFD = Rendimiento

cuantico de PSll. n = 4.

A PCL Rd PPFDméx m PPFD
max (nmol (nmol (nmol
LOCALIDAD MODELO 1CO |
(p'ml:zs) o/ (;:::::) Co,/ | fotones/ fotones/
m?s) m?s) pumol CO,)
La Ceiba [l 19,44 39,63 | 4,23 | 28504 0,036
Menten
e | G 17,82 7,15 | 0,10 | 24982 0,017
Menten
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Estado vegetativo juvenil: 25 semanas después de siembra

El intercambio de gases implica el intercambio de CO,y H,O entre el
interior de la planta y el medio que la rodea. Dichos procesos estan
ligados a la fotosintesis y a la transpiracion en las plantas (Bernacchi
etal., 2012), ya que a partir de la fotosintesis la planta acumula materia
seca y produce asimilados como carbohidratos necesarios para el desa-
rrollo de las plantas.

La figura 3 muestra parametros de intercambio gaseoso y de fluo-
rescencia de la clorofila de las plantas de granadilla para las localidades
de estudio. En general, las plantas de La Ceiba presenta los valores
mas altos de tasa fotosintética (A) durante la mafiana (Figura 3a), estos
valores son similares a los reportados para Passiflora “Priscilla” bajo
una intensidad de luz de 950 umol fotones/m?s (Abreu et al., 2014).
Igualmente entre las 9:00 a 13:00 horas la tasa transpiratoria (E) y la
conductancia estomatica (gs) (Figura 3b y 3c) registran sus valores mas
altos, al igual que lo reportado por Abreu et al. (2014) para dos hibridos
de Passiflora; sin embargo, la tendencia de la tasa fotosintética (A), la
conductancia estomatica (gs) y la tasa transpiratoria (E) es a disminuir a
lolargodeldia. Las plantas de la Ceibay La Merced presentan un compor-
tamiento caracteristico de plantas que se adaptan a condiciones de alta
intensidad de luz, disminuyendo pardmetros fotosintéticos para evitar
dafio en la maquinaria fotosintética y evitar la pérdida de agua (Figura
3). A pesar de que la tasa fotosintética (A) disminuye en las plantas de
las dos localidades cuando se registran valores altos de PAR, no indica
una posible fotoinhibicion del aparato fotosintético (Pérez-Martinez y
Melgarejo, 2012). Sin embargo, la sensibilidad al exceso de luz depende
de la especie y por esto la dinamica diaria en la cinética de la fluores-
cencia es especie especifica (Pollet et al., 2009).

El uso eficiente del agua WUEe (A/E) esta definido como una medida
instantanea de la eficiencia en relacion al CO, asimilado, usado en la
bioquimica de la fotosintesis y el agua perdida por transpiracion a través
de los estomas (Bacon, 2004). La relacion de las concentraciones de CO,
intercelular a ambiente (Ci/Ca) es usada como una medida del punto
de control del metabolismo de intercambio de gases para entender
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Figura 3. Parametros de intercambio gaseoso y fluorescencia en plantas de
granadilla en estado vegetativo juvenil. a) Tasa fotosintética (A), b) Tasa trans-
piratoria (E), c) Conductancia estomdtica (g, d) Carbono interno/Carbono
atmosférico (Ci/Ca), e) Uso eficiente del agua extrinseco (WUEe), y f) Uso
eficiente del agua intrinseca (WUE,), g) rendimiento cudntico del fotosistema Il
(PSII). Las barras representan el error estandar (n = 10).
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como las plantas responden a cambios en el ambiente; representa un
balance entre la tasa de difusién de CO, interno (controlado por la
conductancia estomatica gs) y el CO, asimilado (controlado por las
reacciones de la fotosintesis) (Ehleringer y Cerling, 1995).

El uso eficiente WUEi (A/gs) aumenta vy la relacién Ci/Ca disminuye
hacia el mediodia cuando la radiacion, la temperatura y el déficit de
presion (DPV) son altas (Figuras 3d y 3f). La respuesta de la planta
bajo estas condiciones es cerrar estomas (Yamori et al., 2006), esto se
ve reflejado en la disminucion de la conductancia estomatica (gs) y la
tasa transpiratoria (E) (Figuras 3b y 3c), por lo tanto disminuye la tasa
fotosintética al reducir la asimilacién de CO,.

Los valores de @, son bajos al comienzo del dia cuando la PAR es
mayor (Figura 3g), esto indicaria que hay menor cantidad de energia
gue llega a los centros de reaccidn y que pueden ser utilizados en la
fotosintesis (Chaumont et al., 1994). Es decir, a mayor radiacion hay
un exceso de fotones (luz) y por tanto todo el aparato fotosintético no
puede responder rdpidamente a esta cantidad de energia; es posible
la planta presente fotoinhibicién dinamica (inhibicion de la fotosin-
tesis que no genera dafio prolongado) que disminuye a medida que
disminuye la radiacion en las horas de la tarde, con aumento de @,
(Figuras 1ay 3g) (Pérez-Martinez y Melgarejo, 2012).

El potencial hidrico del suelo al mediodia y en prealba fue mas
negativo en La Ceiba respecto a La Merced (Figura 4a). Sin embargo, el
potencial hidrico del suelo evidencia que éstas plantas en ambas loca-
lidades no se encuentran sometidas a déficit hidrico. Montenegro y
Malagoén (1990) han reportado para suelos donde se cultivan especies
de Passiflora con valores de potencial hidrico entre -0,06 a -0,08 MPa
esdonde el rendimiento del cultivo puede verse afectado; sin embargo,
el potencial hidrico del suelo para los cultivos de estudio estan cerca de
-0,03 MPa, lo cual no genera daino para la planta. Respecto al potencial
hidrico foliar de la granadilla para las dos localidades (Figura 4a), los
valores observados no indican algun tipo de estrés hidrico ya que los
valores (-0,15 a -0,2 MPa) estan por debajo de lo registrado para otras
especies de Passiflora sometidas a estrés por déficit hidrico (-3.1 a
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-3.7 MPa) (Turner et al., 1996). El potencial hidrico foliar en prealba es
menos negativo, ya que las plantas pierden poca cantidad de agua por
transpiracion, y la toma de agua por las raices en este momento ha
compensado lo perdido en transpiracidon durante el dia; por lo tanto,
en ninguna de las localidades las plantas presentan alglun grado de
deficiencia hidrica en los tejidos foliares, como se ha reportado en
Gulupa (Passiflora edulis Sims) en el departamento de Cundinamarca,
Colombia (Pérez-Martinez y Melgarejo, 2012). Los valores de Fv/Fm
registrados para las dos localidades fueron de 0,84, indicando que no
hay dafio del fotosistema ni sintomas de estrés en las plantas (Maxwell
y Johnson, 2000), por el contrario, evidencian una conversion eficiente
de la energia a nivel del PSII (Baker, 2008).

Teniendo en cuenta lo anterior, en este primer estado vegetativo se
dio un mejor desempeiio fotosintético en las plantas de La Ceiba, dada
por una alta tasa fotosintética. Sin embargo, en general las plantas
de ambas localidades presentan un buen estado hidrico y estado del
fotosistema Il (PSll), indicando que no se estad generando algun estrés
gue afecte el desempefio del cultivo. Adema3s, se evidencia un buen

La Ceiba La Merced 1,00 b
0,95
suelo foliar suelo foliar 0,90
s |8 |3 |8 |3 |8 |3 |@&
E=l Es 2 S 2 ° Q ° 0,85 =
s |2 |8 |2 |3 |2 |3 |8
& g & g & g & g g 080
i
0,05 E 0,75
T 0,70 o it
1 - ] 0. 8
0 I o 0,65
LP _| Jl 0,60
-0,05 = L 055
£ 0,50 -
2 01 La Ceiba La Merced
Ey
0,15 J
1
0,2
‘ a

Figura 4. a) Potencial hidrico foliar y del suelo (MPa) y b) Maxima eficiencia
cuantica del PSII (Fv/Fm) en plantas de granadilla en estado vegetativo juvenil.
Las barras representan el error estandar (n = 15).
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desempeno ecofisiolégico ya que estas plantas pueden registrar altas
tasas fotosintéticas a una menor intensidad de luz y tener un mejor
estado hidrico como se ha registrado en otras especies de Passiflora
(Pérez-Martinez y Melgarejo, 2015; Abreu et al., 2014; Fernandez et al.,
2014; Pires et al., 2011).

Estado vegetativo adulto: 40 semanas después
de siembra

En estado vegetativo adulto no se observan diferencias en la tasa foto-
sintética (A) de las plantas de las localidades de estudio (Figura 5a). Sin
embargo, la tasa fotosintética (A) en vegetativo adulto es menor para
las plantas de La Ceiba (Figura 5a), en comparacion al estado juvenil
donde pasa de aproximadamente 14 a 12 pmol CO, /m?s en las horas
de mayor radiacién (Figura 3a). Este comportamiento sucede también
en la tasa transpiratoria (E) y la conductancia estomatica (gs) (Figura
5b, c). Esta disminucién puede estar relacionada con el desarrollo o
edad de las hojas y la planta, ya que la fotosintesis disminuye después
de la madurez de las hojas 0 a medida aumenta la edad de la planta, o
por una acumulacién de carbohidratos o por limitacién de la capacidad
fotosintética (Campostrini et al., 2001; Rojas et al., 2012). Durante el
desarrollo de la hoja ocurren procesos simultdneos como sintesis de
clorofilas, multiplicacidon de cloroplastos, expansién del area foliar y
otros, que varian en el tiempo y alteran procesos del aparato fotosin-
tético (Niinemets et al., 2012).

En general, se observa un descenso de la conductancia estomatica
(gs) y de la tasa transpiratoria (E) (Figura 5) en comparacion al estado
juvenil (Figura 3). Este descenso es ligeramente menor hacia el mediodia
(mayor radiacién) asociado a un aumento en el uso eficiente del agua
intrinsico (WUEi). Este aumento en el WUEi puede ser un mecanismo
de las plantas al estrés generado por altas radiaciones hacia el mediodia
para evitar perder agua, que se refleja en una disminucidn de la tasa
fotosintética (A) y la conductancia estomatica (gs) (Niglas et al., 2014).
Los valores de @, son similares a los reportados en el estado juvenil
(Figura 3g y Figura 5g).
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Figura 5. Parametros de intercambio gaseoso y fluorescencia en plantas de
granadilla en estado vegetativo adulto. a) Tasa fotosintética (A), b) Tasa trans-
piratoria (E), c) Conductancia estomdtica (g,), d) Carbono interno/Carbono
atmosférico (Ci/Ca), e) Uso eficiente del agua extrinseco (WUEe), f) Uso
eficiente del agua intrinseca (WUE,) y g) rendimiento cuantico del fotosintema
Il (PSII). Las barras representan el error estandar (n = 10).
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El potencial hidrico del suelo fue similar en las dos fincas, aunque
ligeramente menos negativo en La Merced. En prealba los potenciales
hidricos foliares fueron similares aunque ligeramente menos negativos
en las plantas de La Ceiba; en tanto que el potencial hidrico foliar a
mediodia fue mas negativo para plantas de La Ceiba (Figura 6a).
Adicionalmente se encontraron potenciales hidricos menos negativos
respecto al estado juvenil.

La disponibilidad de agua en el suelo es una variable que afecta los
pardmetros de intercambio gaseoso; se ha reportado que valores altos
de WUE bajo alta radiacién estan relacionados con respuestas de las
plantas al estrés por agua como estrategia para evitar pérdida de agua
(Abreu et al., 2014). El aumento del potencial hidrico hacia el mediodia
afecta la tasa de transpiracién (E) y la conductancia estomatica (gs) que
disminuyen, y aumenta el uso eficiente del agua intrinseco (WUEi). Los
valores de Fv/Fm registrados para las dos localidades fueron de 0,87
(Figura 6b), indicando que no hay dafio del fotosistema ni sintomas de
estrés en las plantas (Maxwell y Johnson, 2000), similar a lo que sucede
en el estado juvenil (Figura 4b).
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Figura 6. a) Potencial hidrico foliar y del suelo (MPa) y b) Maxima eficiencia
cuantica del PSII (Fv/Fm) en plantas de granadilla en estado vegetativo adulto.
Las barras representan el error estandar (n=15).
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Curva de respuesta a la luz en estado reproductivo

Las curvas de respuesta a la luz para las plantas de estas dos localidades
no muestran diferencias (Figura 7 y Tabla 3). El punto de compensacion
por luz (PCL) y la tasa fotosintética maxima a saturacion por luz (A_;)
es similar entre las plantas de estas localidades. La PAR saturante y la
tasa fotosintética maxima a saturacion por luz (A . ) es menor respecto
al estado vegetativo (Tabla 2), esto puede ser porque en el estado
vegetativo las hojas de las plantas tienen como principal funcién ser
los érganos fuente asimilando el CO, para producir mayor contenido de
fotoasimilados para el crecimiento y desarrollo de los frutos (Niinemets
et al., 2012; Marchi et al., 2005; Campostrini et al., 2001). Los valores
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Figura 7. Curvas de saturaciéon luminica de la fotosintesis en plantas de
granadilla en estado reproductivo. a) La Ceiba - Santa Maria (R?=0,92) y b) La
Merced - La Argentina (R?=0,96). (n = 4).
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Tabla 3. Parametros estimados a partir del ajuste de las curvas de luz (A/
PPFD) en plantas de granadilla en estado reproductivo. A_,, = Tasa fotosin-
tética maxima, PCL = Punto de compensacidn por luz, R, = Respiracién por
oscuridad, PPFD_, = Punto de saturacion por luz, ® PPFD = Rendimiento
cudntico de PSII.

A, PCL Ry PPFD, (mr:g’l
LocALIDAD | MoDELO | (umol CO,/ | (umol / | (umol CO, | (umol fotones/ H
m?s) m2s) /m?s) m?s) IEHOTES)
umol CO,)
. Michaelis
La Ceiba 15,51 39,93 2,38 440,38 0,034
Menten
Michaelis
La Merced 15,55 40,85 2,32 232,13 0,034
Menten

de la tasa fotosintética maxima a saturacion por luz (A . ) y del punto de
compensacion por luz (PCL) son caracteristicos de plantas adaptadas
a condiciones de sombra (Taiz y Zeiger 2010; Aleric y Kirkman, 2005),
asi como para otras especies de Passiflora (Abreu et al., 2014; Pires
et al., 2011). Las plantas adaptadas a estas condiciones deben
maximizar la absorcién de luz. Por otra parte, y teniendo en cuenta
el sistema de siembra en emparrado en el que se realizé el estudio,
la disminucién de la A, en estado reproductivo respecto al estado
vegetativo, es un indicio de que esta especie presenta una alta plasti-
cidad que les permite adaptarse a las condiciones de radiacidon (Abreu
etal., 2014; Pires et al., 2011).

Estado de botdn floral: 46 semanas después de siembra

En el primer estado reproductivo correspondiente a la formacién botén
floral, la tasa fotosintética (A) fue similar para las plantas de las dos
localidades durante el dia, excepto al final de la tarde donde la tasa
disminuyd en plantas de La Ceiba respecto a plantas de La Merced
(Figura 8a). Ademas, se encontré aumento de la tasa de transpiracion
(E) en plantas de La Merced que no se observé en los estados vegeta-
tivos, relacionado con una disminucion considerable en el uso eficiente
del agua extrinseco (WUEe) (Figura 8e). En general, la tendencia de
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Figura 8. Parametros de intercambio gaseoso y fluorescencia de la clorofila en
plantas de granadilla en estado reproductivo botdn floral. a) Tasa fotosintética
(A), b) Tasa transpiratoria (E), c) Conductancia estomatica (g,), d) Carbono
interno/Carbono atmosférico (Ci/Ca), e) Uso eficiente del agua extrinseco
(WUEe), f) Uso eficiente del agua intrinseco (WUE,) y g) rendimiento cuantico
del fotosistema Il (PSll). Las barras representan el error estandar (n = 10).
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cuantica del PSII (Fv/Fm) en plantas de granadilla en estado reproductivo
botdn floral. Las barras representan el error estandar (n=15).

disminucién de la conductancia estomatica (gs) y la tasa transpiratoria
(E) cuando se presenta alta radiaciéon al comienzo del dia esta sujeto
a un aumento en la temperatura acompainado de una disminucién
de la humedad relativa, por lo tanto la planta usa como mecanismo
minimizar pérdida de agua por transpiracién, por lo que aumenta los
valores del uso eficiente del agua o WUEe (Ocheltree et al., 2014). Este
comportamiento se presenta en gulupa (Passiflora edulis Sims) y otras
especies bajo condiciones ambientales similares (Pérez-Martinez y
Melgarejo, 2015; Buckley et al., 2003). El menor rendimiento cuantico
fotoquimico del fotosistema Il (®,,) coincide con una mayor radiacién
durante el dia, plantas de La Ceiba registra valores mas altos respecto
a La Merced (Figura 8g).

El potencial hidrico del suelo en prealba y al mediodia fue similar
para ambas localidades (Figura 9a) indicando que no hay problema de
déficit de agua. En cuanto al potencial hidrico foliar tanto en prealba
como al medio dia no se observan diferencias significativas, aunque el
del pre alba fue menos negativo en plantas de La Merced. Sin embargo,
teniendo en cuenta lo reportado para otras especies de Passiflora
(Pérez-Martinez y Melgarejo, 2015; Turner et al., 1996) las plantas de
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granadilla utilizadas en el presente estudio no presentaron alguin tipo de
estrés hidrico. Los valores de Fv/Fm registrados para las dos localidades
estuvieron cerca de 0,86, indicando que no hay dafo del fotosistema ni
sintomas de estrés en las plantas (Figura 9b) (Maxwell y Johnson, 2000).
Adicionalmente, estos valores de Fv/Fm al igual que en otras especies
de Passiflora (Abreu et al., 2014).

Estado reproductivo de floracidon: 55 semanas después de
siembra

En el estado de floracidn, se observa que la tasa de fotosintesis (A) para
las plantas de las dos localidades es mayor en las horas de la mafiana
(Figura 10a), donde la radiacion aun no es maxima. La tasa transpiratoria
(E) y la conductancia estomatica (gs) son bajas en comparacion a los
valores registrados en etapas tempranas de desarrollo de las plantas.
En el momento de mayor radiacién en el dia (13:00 a 15:00 h) para La
Merced, la conductancia estomatica (gs), la relacion Ci/Cay rendimiento
cuantico fotoquimico del fotosistema Il (®,,) son menores, mientras
que el uso eficiente del agua intrinseca (WUEI) presenta mayor valor
comparado con La Ceiba (Figura 10).

Este comportamiento de disminuir la fotosintesis en etapas del
desarrollo de estructuras reproductivas ha sido reportado para otras
especies (Antlfinger y Wendel, 1997); sin embargo, también ha sido
reportado que esta variacion en la tasa fotosintética depende de la
época del afio y cambios diarios en las condiciones ambientales (Zhang
et al., 2005).

El potencial hidrico foliar fue mas negativo en las plantas de La Ceiba
en comparacion a La Merced, principalmente en los valores registrados
hacia el mediodia que coincide con los valores mas altos de radiacion
(Figura 11a). Por otro lado, el potencial hidrico del suelo fue mds nega-
tivo en La Merced que en La Ceiba tanto en prealba como al mediodia.
Sin embargo, las plantas presentan un buen estado hidrico bajo cual-
quiera de las dos condiciones.

La Fv/Fm (Figura 11b) registré valores éptimos en las dos localidades,
indicando que a pesar de la alta radiacion no genera algun tipo de estrés
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Figura 10. Pardmetros de intercambio gaseoso y fluorescencia de la clorofila
en plantas de granadilla en estado reproductivo floracion. a) Tasa fotosintética
(A), b) Tasa transpiratoria (E), c) Conductancia estomatica (g.), d) Carbono
interno/Carbono atmosférico (Ci/Ca), e) Uso eficiente del agua extrinseco
(WUEe), f) Uso eficiente del agua intrinseca (WUE,) y g) rendimiento cudntico
del fotosistema Il (PSIl). Las barras representan el error estandar (n = 10).
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cién. Las barras representan el error estandar (n=15).

o dafio en el fotosistema Il. Este valor de Fv/Fm indican una conversion
eficiente de la energia luminica (Abreu et al., 2014).

Estado reproductivo de fruto verde: 56 semanas después
de siembra

En este estado se encontraron diferencias en los pardmetros ecofisio-
légicos. La tasa fotosintética (A), la conductancia estomatica (gs), la
relacién Ci/Ca y el uso eficiente del agua extrinseco (WUEe) es mayor
en plantas de La Ceiba en comparacion a plantas de La Merced (Figura
12). El menor rendimiento cuantico fotoquimico del fotosistema Il (®,,)
coincide con una mayor radiacién durante el dia, donde las plantas
de La Ceiba registra los valores mas altos respecto a las plantas de La
Merced (Figura 12g) como se observa también en el estado vegetativo.
A pesar de que las plantas de La Merced registra valores mds bajos en la
mayoria de los pardmetros ecofisiolégicos, las plantas en esta localidad
presentan un mayor uso eficiente del agua intrinsico (WUEi) como un
posible mecanismo para reducir la pérdida de agua durante las horas de
mayor radiacién.
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Figura 12. Pardmetros de intercambio gaseoso y fluorescencia de la clorofila
en plantas de granadilla en estado reproductivo fruto verde. a) Tasa fotosinté-
tica (A), b) Tasa transpiratoria (E), c) Conductancia estomatica (g,), d) Carbono
interno/Carbono atmosférico (Ci/Ca), e) Uso eficiente del agua extrinseco
(WUEe), f) Uso eficiente del agua intrinseca (WUE,) y g) rendimiento cuantico
del fotosistema Il (PSIl). Las barras representan el error estandar (n = 10).
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Figura 13. a) Potencial hidrico foliar y del suelo (MPa) y b) Maxima eficiencia
cuantica del PSII (Fv/Fm) en plantas de granadilla en estado reproductivo fruto
verde. Las barras representan el error estdndar (n=15).

En cuanto al potencial hidrico foliar no se observaron diferencias
entre las dos localidades (Figura 13a). Aunque en prealba, en plantas
de La Merced, este potencial es ligeramente menos negativo indicando
un buen estado hidrico de las plantas para las dos localidades, ya que
como se ha mencionado en los demds estados fenoldgicos los valores
no indican algun grado de estrés por déficit hidrico. El potencial hidrico
del suelo fue ligeramente mas negativo en La Merced respecto a La
Ceiba (Figura 13a).

Las plantas de La Ceiba registraron una eficiencia cudntica maxima
del fotosistema Il o Fv/Fm ligeramente menor respecto a las plantas
de La Merced (Figura 13b); aunque los valores estan por encima de los
reportados en literatura (Maxwell y Johnson, 2000), indicando que no
presentan algin grado de estrés.

Estado reproductivo de fruto maduro: 63 semanas después
de siembra

En este estado de fruto maduro, es el estado fenolédgico donde el fruto
en la planta ha adquirido las condiciones adecuadas y requeridas por el
mercado (color, tamafio y forma).
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Figura 14. Parametros de intercambio gaseoso y fluorescencia de la clorofila en
plantas de granadilla en estado reproductivo fruto maduro. a) Tasa fotosinté-
tica (A), b) Tasa transpiratoria (E), c) Conductancia estomatica (g,), d) Carbono
interno/Carbono atmosférico (Ci/Ca), e) Uso eficiente del agua extrinseco
(WUEe), f) Uso eficiente del agua intrinseca (WUE,) y g) rendimiento cudntico
del fotosistema Il (PSIl). Las barras representan el error estandar (n = 10).
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En la figura 14, se observa tendencia de la tasa fotosintética (A)
a mantenerse en el tiempo; aunque para las plantas de La Ceiba, se
observa aumento de la conductancia estomatica (gs) y de la relacién
Ci/Ca, y disminucidn de la tasa fotosintética (A) en las horas de la tarde
(13:00 a 17:00 h). Se ha reportado que en este estado es donde los
frutos (vertedero) tienen mayor demanda de asimilados por parte de
las hojas (fuente), lo que puede generar competencia de los asimi-
lados entre los frutos y las hojas adyacentes a estos, resultando en
una limitacién del desarrollo y del suministro nutricional de las hojas
fuente (Zhang et al., 2005).

En plantas de La Ceiba en las horas de la tarde (13:00 a 17:00 h), se
observa que el uso eficiente del agua intrinseco (WUEi) disminuye en
tanto que la conductancia estomatica aumenta (Figura 14), indicando
menor uso eficiente del agua en horas de la tarde.

El potencial hidrico foliar no evidencia algln tipo de estrés hidrico
en las plantas de las dos localidades, como ya se ha observado en
los demas estados fenoldgicos. En plantas de La Merced el potencial
hidrico foliar en prealba es mas negativo respecto a La Ceiba (Figura
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0,90
g le [8 | 8 | |8 |=
T |8 |% |8 = |8 |=® |8 0,85 1 1
L | 2 | g | L |
a o] a o] a o a 9] 0,80
= = b= =

Fv/Fm

0,75
. _ 0,70
0,65 0.87 0.87
0,60
0,55
0,50

0,05

-0,05

-0,1

Y (MPa)

La Ceiba La Merced

-0,15

-0,2

-0,25

Figura 15. a) Potencial hidrico foliar y del suelo (MPa) y b) Maxima eficiencia
cuantica del PSII (Fv/Fm) en plantas de granadilla en estado reproductivo fruto
maduro. Las barras representan el error estandar (n = 15).
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15a). El potencial hidrico del suelo referencia un buen estado hidrico
del suelo ya que los valores son cercanos a 0 MPa (Figura 15b). Por
otra parte, los valores de Fv/Fm se encuentran dentro del rango que
indica no evidencia de algun tipo de dafio del fotosistema Il (Maxwell
y Johnson, 2000).

A partir de los resultados obtenidos del andlisis ecofisiolégico de
plantas de granadilla bajos dos condiciones en el departamento del
Huila, se concluye que las plantas presentan un buen estado hidrico
en cada una de las localidades de estudio, de acuerdo con los valores
reportados por Turner et al. (1996) para hojas de Passiflora sp. con
rangos de -0,9 MPa en plantas bien drenadas y -3,1 a -3,7 MPa en
plantas sometidas a estrés por déficit hidrico. Las plantas de granadilla
registraron valores de potencial hidrico en horas de mayor radiaciéon
por debajo de -0,25 MPa en los diferentes estados fenoldgicos, pero
por encima de lo registrado en el estado de fructificacion para plantas
de Passiflora edulis donde se registraron valores entre -0,80 a -1,3
MPa (Pérez-Martinez y Melgarejo, 2015). Por lo tanto, no hay indicio
de algln tipo de estrés hidrico porque para llegar a un estado de estrés
leve se requiere que el potencial esté alrededor de -1,5 MPa en donde
se presenta cierre estomatico parcial y aumento en la fotorrespiracion
(Reigosa et al., 2003).

En cuanto al potencial hidrico del suelo, los valores promedio regis-
trados estan por debajo de -15kPa (-0,015 MPa), esto evidencia que
estas plantas no se encuentran sometidas a déficit hidrico. Monte-
negro y Malagdn (1990) han reportado que valores entre -60 a -80kPa
(-0,06 y -0,08 MPa, respectivamente) es donde el rendimiento del
cultivo puede verse afectado.

Segun Tardieu y Simmoneau (1998), de acuerdo al comportamiento
del potencial hidrico a lo largo del dia, las plantas de granadilla parece
exhiben un comportamiento anisohidrico, donde el estado hidrico de
la planta cambia de acuerdo a las condiciones cambiantes del dia; es
decir, el potencial hidrico no se mantiene cuando la demanda evapo-
rativa o el potencial hidrico del suelo varian a medida que cambian las
variables climaticas en el ambiente (Pérez, 2013). Como se evidencia,
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los valores de tasa transpiratoria (E) son altos; segin Comstock y
Mencuccini (1998) este comportamiento estd ligado a aumentos de
DPV en plantas anisohidricas, como se observd en los estados fenolé-
gicos de la granadilla.

De acuerdo a los resultados obtenidos durante el crecimiento y
desarrollo de la granadilla bajo los ambientes evaluados, se puede
considerar que las mejores condiciones para un buen desempefio
fisiolégico de la planta es el que se reporta en la tabla 4.

Tabla 4. Promedio diario de las variables ambientales mas importantes para
el desarrollo de las plantas de granadilla en La Ceiba (Santa Maria) y La
Merced (La Argentina).

LOCALIDAD
VARIABLE AMBIENTAL LA CEIBA LA MERCED
(SANTA MARiA) | (LA ARGENTINA)
PAR (horas de maxima 2radlaC|on 1267 1.474
umol fotones/m?s )
Temperatura | p;ha (7:00-17:00 h) 19,2 19,3
atmosférica
(°C) promedio
AT Nocturna (18:00-6:00h) 14,7 14,4
Humedad Diurna (7:00-17:00 h) 84 73
relativa (%) Nocturna (18:00-6:00h) 93 89
Déficit de presion de vapor (kPa) 0,23 0,40
Precipitacion media anual (mm) 1.200 1.380

En la tabla 4 se muestran las condiciones ambientales diarias de
cada una de las localidades de estudio. Se observa que las dos locali-
dades presentan condiciones éptimas para la produccién de granadilla.
Ademads, las plantas de estas localidades presentan alta plasticidad
fenotipica a los cambios en la intensidad de luz, que se refleja en mayor
eficiencia fotosintética a baja intensidad de luz. Es importante resaltar
que el aumento en el rendimiento de los cultivos debe ir acompanado

A6  GRANADILLA (Passiflora ligularis Juss): CARACTERIZACION ECOFISIOLOGICA DEL CULTIVO



de un manejo adecuado y preventivo de otras practicas culturales como
planes de fertilizacién, manejo fitosanitario, entre otros.
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