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Resumen y Abstract IX

Resumen

Fisiologia de la cafia de azUcar (Saccharum spp.) en respuesta a baja radiacién en

fase de maduracion.

La radiacion solar (RS) es vital para la fotosintesis, pero su variabilidad puede afectar el
rendimiento del cultivo y desencadenar respuestas fisioldgicas y adaptativas para
mantener el equilibrio metabdlico. El objetivo del estudio fue determinar la respuesta
fisiologica a la baja RS en dos variedades de cafia de azUcar en la etapa de maduracién
en Colombia. Se evaluaron cuatro condiciones: campo abierto (0%) y tres niveles de
reduccion de RS (67, 80 y 95%) usando mallas de color negro. Se identificaron estrategias
de adaptacién, se determiné la eficiencia fotoquimica, fotosintética, el efecto en la particion
de fotoasimilados y acumulacion de sacarosa. Como estrategia de adaptacion, la variedad
CC 01-678 increment6 el SPAD para tolerar la sombra. Mientras que, la variedad CC 05-
430 incrementd su crecimiento apical para evitar la sombra, favoreciendo la captacion y
uso de la RS en ambientes limitantes. Aunque se observaron diferencias entre variedades
e interacciones en ciertos parametros, estas diferencias no fueron consistentes en las siete
semanas de evaluacion. Sin embargo, la RS resulté ser el factor principal en las respuestas
fisiolégicas, los tres niveles de baja RS (67, 80 y 95%) mostraron similitudes notables entre
si, pero difirieron significativamente del testigo (0%). La baja RS afect6 negativamente la
oxidacion de QA" y generd un bloqueo que incrementd la emision de fluorescencia,
disminuy6 la tasa de transporte de electrones, y el rendimiento operacional del PSII.
Dichas alteraciones disminuyeron la velocidad de produccion de ATP y NADPH,
reduciéndose la fotosintesis, el punto de compensacion de luz, la respiracion y la actividad
de RuBisCO. La ralentizacién de las reacciones del ciclo de Calvin-Benson, disminuyeron
la eficiencia fotosintética y la calidad del jugo de la cafia de azucar, resultando en la perdida
de entre 1 y 2 unidades porcentuales de sacarosa durante las siete semanas de RS

limitada.

Palabras clave: Sombra, fotosintesis Cs, fluorescencia de la clorofila, transitorio

OJIP, transporte de electrones, rendimiento cuéntico, sacarosa.
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Abstract

Physiology of sugarcane (Saccharum spp.) in response to low radiation during the

ripening stage

Solar radiation (SR) is essential for photosynthesis, but its variability can impact crop yield
and trigger physiological and adaptive responses to maintain metabolic balance. The aim
of the study was to determine the physiological response to low SR in two sugarcane
varieties during the ripening stage in Colombia. Four conditions were evaluated: open field
(0%) and three levels of SR reduction (67, 80, and 95%) using black shading nets.
Adaptation strategies were identified, and photochemical and photosynthetic efficiency, as
well as the effect on photoassimilate partitioning and sucrose accumulation, were
determined. As an adaptation strategy, variety CC 01-678 increased SPAD to tolerate
shade, while CC 05-430 variety increased apical growth to avoid shade, promoting the
capture and utilization of SR in limiting environments. Although differences were observed
between varieties and interactions in certain parameters, these differences were not
consistent over the seven weeks of evaluation. However, SR was the primary factor in
physiological responses, as the three low SR levels (67, 80, and 95%) showed notable
similarities among themselves but significantly differed from the control (0%). Low SR
negatively affected QA" oxidation, leading to a blockage that increased fluorescence
emission, reduced the electron transport rate, and reduced the operational efficiency of
PSIl. These alterations decreased ATP and NADPH production rates, resulting in
decreased photosynthesis, light compensation point, respiration, and RuBisCO activity.
Slowing down the Calvin-Benson cycle reactions decreased photosynthetic efficiency and
the quality of sugarcane juice, resulting in a loss of between 1 and 2 percentage units of

sucrose during the seven weeks of limited SR.

Keywords: Shade, Cs photosynthesis, chlorophyll fluorescence, OJIP transients,

electron transport, quantum yield
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Fisiologia de la cafa de azucar (Saccharum spp.) en respuesta a la baja
radiacion en la fase de maduracion.

Abreviatura Término Unidades
Pardmetros De crecimiento
Alt Altura cm
Alt PQ Altura a punto de quiebre cm
Crec AP Crecimiento apical cm
Diam Didmetro mm
Entre Numero de Entrenudos unidad
H Seca Hojas Secas unidad
H Verde Hojas Verdes unidad
Pobl Poblacion unidad
IAF indice de area foliar cm
Biomasa del cultivo
Bio Total Biomasa Total g
PF Total Peso fresco total g
TCH Toneladas de cafia por hectarea Tonelada
Ms Total Materia seca total %
Parametros de calidad y rendimiento del jugo
F Fibra %
H Humedad %
MS Materia seca %
P Pureza %
S Sacarosa %
Contenido relativo de Clorofila
SPAD SPAD de la primera hoja completamente expandida SPAD
Fluorescencia de la clorofila
ETR Tasa de transporte de electrones -
Fo Fluorescencia minima -
Fv/Fm Rendimiento cuantico maximo del PSlI -
NPQ Disipacién no fotoquimica de la energia -
¢ PSII Rendimiento fotoquimico operacional del PSlI -




Introduccioén

La cafia de azucar (Saccharum spp) es originaria de las islas del Archipiélago Malayo,
Nueva guinea y Polinesia (Parthasarathy, 1948). Como cultivo agroindustrial ademas de
azUcar genera energia, etanol, mieles, melazas, bagazo entre otros derivados (FAO,
2020). La cafia de azucar forma parte del conjunto de cultivos primarios de importancia a
nivel mundial, aportando alrededor del 20% de la produccién agricola global, equivalentes
a 1,900 millones de toneladas. La mayor parte de esta produccion, el 54%, proviene del
continente americano, liderado por Brasil, México, Estados Unidos, Guatemala y Colombia
(FAO, 2022).

En Colombia el sector de la cafia de azucar genera un aporte a la economia nacional y
regional al representar el 2,8% del PIB agricola del pais, fomentando cerca de 286,000
empleos distribuidos en los departamentos de Valle del Cauca, Cauca, Risaralda, Caldas,
Quindio y Meta (Asocafa, 2022). Sin embargo, el rendimiento del cultivo depende de la
acumulacion de biomasa y sacarosa en los tallos, condicionados por la genética de las
variedades, el equilibrio de las reacciones en la etapa de maduracién y la interaccién con
factores ambientales como la radiacion solar (RS), el agua, CO- y nutrientes (Marchiori et
al., 2014).

La variabilidad climatica ha ocasionado un aumento en la frecuencia de eventos
meteoroldgicos extremos, originando diferentes tipos de estrés abidtico, que afectan
fisiolégicamente el crecimiento y rendimiento del cultivo (Flack-Prain et al., 2021;
Shrivastava et al., 2017). Segun los datos del clima en el valle de rio Cauca, se ha
observado que la disponibilidad de RS esta influenciada por varios factores, incluyendo la
ubicacion geografica, la presencia de una bimodalidad climatica y la ocurrencia de eventos
climéaticos como "El Nifio" o "La Nifia", lo cuales son determinantes en el comportamiento

de la RS en dicha region (Cenicafa, 2021).
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En el 2021, las condiciones climéticas en el valle del rio Cauca estuvieron marcadas por
un evento meteoroldgico conocido como “la nifia”, el cual ocasiono el incremento de
precipitaciones por encima de lo normal, reducciones en la temperatura del aire y de la RS
(Cenicafia, 2021). Es factible que estas variaciones climéticas hayan tenido un impacto
directo en la productividad de la cafia de azucar, manifestandose en una marcada
fluctuacion y una disminucién del 3% en el rendimiento comercial en comparacion con el
afio 2020, generando incertidumbre y preocupacion en la comunidad del sector cafiicultor
(Cenicafia, 2021).

La RS es determinante en la productividad del cultivo. La RS estd compuesta por una onda
electromagnética transversal integrada por muchos fotones energizados a diferentes
frecuencias y actla como suministro de energia desencadenando respuestas fisioldgicas
necesarias en las reacciones metabolicas (Neo et al., 2022). Aunque el espectro de la RS
emitida es bastante amplio las plantas solo pueden absorber la radiacién
fotosintéticamente activa en el rango de los 400 a 700 nm, para ello cuentan con una serie
de complejos antenas que trasfieren la energia hacia el centro de reaccién donde a partir
de agua y CO; se completa el proceso fotosintético obteniendo glucosay liberando oxigeno
(Taiz & Zeiger, 2015). La glucosa finalmente es utilizada para generar intermediarios
metabdlicos y sintetizar diferentes compuestos como &cidos nucleicos, proteinas, lipidos,
metabolitos primarios, pigmentos, enzimas y hormonas (Azcon-Bieto & Talon, 2003).

La disponibilidad de RS para la planta depende de la ubicacién geogréfica, altitud, clima,
hora del dia y la época del afio, estos factores alteran el angulo de inclinacion de los rayos
del sol generando alta fluctuacién y afectando la calidad del recurso (Tanaka et al., 2019).
Fisiol6gicamente la RS estimula la absorcién de CO- a través de los estomas y proporciona
energia para la fijaciéon de CO- (Ballaré, 2014), por lo cual fluctuaciones en la RS alteran
la velocidad de apertura y cierre estomatico, desequilibran el flujo de electrones en la
cadena de transporte, reducen los procesos fotoprotectores y la induccién fotosintética
tiene una cinética mas lenta (Shi et al.,, 2022; Xia et al., 2022). Mientras que,
morfolégicamente la baja RS puede ocasionar elongacion de tallos, entrenudos y peciolos,
elevacion de las hojas, ramificacion reducida y aceleracion de la floracién (Fiorucci
Fankhauser, 2017).
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La baja RS en cafa de azlcar durante la fase de macollamiento ha ocasionado reduccion
de la fotosintesis, conductancia estomatica, respiracion, tasa de transporte de electrones,
actividad de la ribulosa-1,5-bifosfato carboxilasa/oxigenasa (RubisCO) vy la
fosfoenolpiruvato carboxilasa (PEPC), ademés, se ha encontrado menor contenido de
materia seca, grosor en la epidermis de la hoja y alteraciones en la disposicion de los
cloroplastos (Sales et al., 2018).

Para nuestro conocimiento, no hay evidencia cientifica que cuantifigue la respuesta
fisiologica de la cafia de azucar durante la fase maduracion a la baja RS en variedades
Cenicafia - Colombia para la zona seca semiseca de la region del valle del rio Cauca. Por
ende, es necesario determinar el grado de influencia de la RS sobre la eficiencia
fotoquimica del fotosistema Il (PSll), la eficiencia fotosintética, la particion de
fotoasimilados y el impacto sobre la dinamica, acumulacién y rendimiento de sacarosa en

dos variedades contrastantes en su maduracién natural y acumulacién de sacarosa.

A partir del estudio se busca comprender las respuestas de la cafia de azlcar a los cambios
en la intensidad de la RS y generar informacion relevante para desarrollar técnicas
agronémicas (bioestimulacion hormonal, mineral, quimica u orgéanica) o de mejoramiento
gue incrementen la eficiencia fotosintética en campo, ayuden a la seleccion de genotipos
con alto potencial genético, uso eficiente de la RS y alta productividad. Este tipo de
tecnologia sera clave en la optimizacion de los procesos en campo, favoreciendo la

produccion de sacarosa y la sostenibilidad del cultivo.






Objetivos

Objetivo general

Determinar la respuesta fisiolégica a la baja radiacion solar en las variedades de cafia de
azucar CC 01-678 y CC 05-430 durante la etapa de maduracion, en zona semiseca del

valle del rio Cauca.

Objetivos especificos

e Cuantificar el efecto de la baja radiacion sobre la eficiencia fotoquimica en dos
variedades, en zona semiseca del valle del rio Cauca.

e Estimar el efecto de la baja radiacion sobre la eficiencia fotosintética en dos
variedades, en zona semiseca del valle del rio Cauca.

e |dentificar estrategias de adaptacion a la baja radiacién en dos variedades, en zona
semiseca del valle del rio Cauca.

o Determinar el efecto de la baja radiacion sobre la particion de fotoasimilados y la
acumulacion de sacarosa en dos variedades, en zona semiseca del valle del rio

Cauca






Marco teodrico

Efecto de laradiacion solar en la fisiologia de las

plantas

La comprension de como las plantas responden a la variabilidad climatica representa un
gran reto para el sector agricola (Jonard et al., 2022). Cambio en los patrones de
precipitacién, fluctuaciones de la temperatura y la radiacion solar (RS) promueven eventos
climaticos adversos como sequias, inundaciones y olas de calor, que afectan el

rendimiento de los cultivos (Schewe et al., 2014).

La RS es un recurso vital para los organismos autotrofos, ya que es la principal fuente de
energia para la fotosintesis (Montero, 2022). La radiacién fotosintéticamente activa (RFA)
se ubica en una franja de longitud de onda de 400 a 700 nm (Karp, 2017). Las plantas
emplean la energia de esta seccion del espectro visible en las reacciones fotoquimicas y
disipan la otra porcién mediante calor y fluorescencia, como un mecanismo de proteccion
(Taiz & Zeiger, 2015).

En la fase | de la fotosintesis, se produce la captacion de energia luminica y la fotolisis del
agua, lo cual resulta en la liberacion de oxigeno, protones de hidrogeno y electrones. El
oxigeno es utilizado en el proceso respiratorio 0 es emitido hacia el ambiente. En tanto
gue, los electrones se desplazan a través de una serie de complejos proteicos, que
incluyen el fotosistema Il (PSII), el citocromo y el fotosistema | (PSI), para generar NADPH.
Por otro lado, los protones de hidrégeno generan un gradiente electroquimico el cual fluye

a través de la bomba ATP sintasa para producir ATP (Hitchcock et al., 2022).

Durante la fase Il de la fotosintesis se emplea la energia quimica obtenida en la fase | para
llevar a cabo la fijacién y asimilacion de CO.,. En especies C4, las reacciones tienen lugar
en las células del mesdfilo y en las células del haz vascular donde se produce el ciclo Ca

catalizado por la enzima PEP carboxilasa y el ciclo de Calvin- Benson (Cs) por la enzima
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RuBisCO, respectivamente. El producto final de estas reacciones es la glucosa, destinada
a los procesos respiratorios o de almacenamiento (Lundgren et al., 2014; von Caemmerer
& Furbank, 2016).

Los cambios en la calidad, intensidad y direccion de la RS, puede convertirse en un factor
de estrés abibtico. Un suministro inadecuado de RS puede reducir la eficiencia
fotosintética, causar fotoinhibicion o fotodafio, afectando el desarrollo y la productividad del

cultivo (Fiorucci & Fankhauser, 2017).

En especies que no estan adaptadas al sombrio, la baja RS puede generar cambios en las
caracteristicas morfolégicas de las hojas, reduciendo el area y grosor foliar. A nivel
fotosintético, puede incrementarse la concentracion de carbono en el espacio intercelular,
reducirse la conductancia estomatica, la transpiracién, la tasa respiratoria y la asimilacién
de carbono. Adicional, las curvas de luz han evidenciado puntos de compensacion de luz
y de saturacion bajos (Givnish, 1988; Slattery et al., 2018; Valladares & Niinemets, 2008;
Ward & Woolhouse, 1986). En relacion con la fluorescencia, se han observado reducciones
en el rendimiento cuantico maximo del PSIlI (Fv/Fm), en el rendimiento fotoquimico
operacional del PSII (PPSII), la tasa de transporte de electrones (ETR) y en la disipacion
no fotoquimica de la energia (NPQ) en condiciones de RS limitada, segun lo reportado por
(Zhou et al., 2022).

La eficiencia fotosintética puede afectarse por la disponibilidad de CO., la regeneracion de
la ribulosa-1,5-bisfosfato (RuBP), la actividad de RuBisCO y la velocidad de apertura
estomética. Adicionalmente, en especies C4, la sincronia en los ciclos C4 y Cs, la activaciéon
de la enzima piruvato fosfato diquinasa (PPDK) y la fuga de CO; actian como factores
limitantes (Arce Cubas et al., 2023; De Souza et al., 2020; Wang et al., 2021;
Wimalasekera, 2019).

Las plantas pueden tener cambios en la composicion y organizacion de las proteinas
fotosintéticas presentes en los tilacoides (PSII/PSI), asi como exhibir mayor o menor
proporcion de complejos de acuerdo con la disponibilidad de RS (Schramma et al., 2023).

El contenido de pigmentos también tiende a cambiar y generarse una variacion en la
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relacion clorofila a/b y en la cantidad de antenas colectoras de radiacion (LCHII) respecto
al centro de reaccion (Ermakova et al., 2021).

De acuerdo con el estudio realizado por Taylor & Long (2017) se ha observado que menor
induccién fotosintética durante las transiciones de sombra a sol pueden llegar a ocasionar
un 21% de pérdida de productividad en trigo. Ademas, en el caso del arroz se ha reportado
gue la baja radiacién, desde la formacién de la panicula hasta la madurez del grano, tiene
un impacto negativo significativo en el rendimiento de los granos (Panigrahy et al., 2020).
Un metaanalisis realizado por Laub et al. (2022) examiné las respuestas de rendimiento
de diferentes tipos de cultivos ante distintos niveles de reduccién de la RS. Los resultados
revelaron que todos los cultivos experimentaron pérdidas de rendimiento cuando la
reduccion de la radiacién superaba el 50%. Las frutas y verduras mostraron reducciones
de rendimiento entre el 20 y 40%. En cuanto a los cereales Cs, el maiz, los tubérculos y
las leguminosas de grano se observaron pérdidas de rendimiento que oscilaban entre 60
y 80%.

Fisiologia de la Cafia de azucar

La cafia de azucar contribuye significativamente a la economia de muchos paises,
especialmente del trépico y subtrdpico, pues se cultiva para la produccion de azlcar y
subproductos como etanol, mieles, bagazo, bioenergia entre otros (Moore et al., 2013). A
nivel mundial se encuentran sembradas 26.3 millones de hectareas con una producciéon de
1900 millones de toneladas, siendo Brasil, India y China los mayores productores con el
65% del mercado global (FAO, 2022).

La cafia de azUcar (Saccharum spp.) pertenece a la familia Poaceae, es una especie
perenne gue a nivel comercial se propaga principalmente de forma vegetativa (James,
1980). A partir de segmentos de tallos emergen yemas que generan a su vez tallos
primarios y cohortes que conforman la poblacion de una cepa. Cada tallo consta de nudos
y entrenudos que varian en cantidad, longitud, diametro y color dependiendo el genotipo.
Las hojas, en forma de lanza con bordes afilados y espinosos, se disponen alternadamente
en una vaina que envuelve el tallo. Mientras que, el sistema de raices se compone de

raices superficiales y profundas que facilitan tanto la absorcion de agua como el anclaje
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de la planta. El &rea y la longitud de la raiz varian segun el genotipo, la humedad y
condiciones del suelo (Bakker, 1999; Dinesh Babu et al., 2022; Moore et al., 2013).

El ciclo de crecimiento de la cafia de azlcar abarca un periodo de 12 a 18 meses antes de
la cosecha. Sin embargo, estos tiempos suelen variar en funcién del pais, la variedad, las
condiciones de cultivo y los parametros geograficos (Som-ard et al., 2021). Desde el punto
de vista de crecimiento y desarrollo, la cafia de azlcar avanza a través de cuatro estados
fenoldgicos (Figura 1): i) germinacion y establecimiento (0 a 60 dias) donde a partir de la
yema del tallo emerge la plantula e inicia su desarrollo, ii) macollamiento (60 a 150 dias)
la plantula produce nuevos brotes y conforma una cepa, iii) gran crecimiento (150 a 240
dias) comprende el desarrollo de hojas y la elongacion del tallo, finalmente iv) la
maduracién (240 a 360 dias) la cafia alcanza su maximo contenido de sacarosa para ser
cosechada (Mall et al., 2016).

Figura 1. Estados fenoldgicos de la cafia de azucar.
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Fase de germinacion

y establecimiento Fase de Macollamiento  Fase de gran crecimiento Fase de Maduracion

Estados fenologicos en la caia de azucar

Nota: Adaptado de Remote Sensing Applications in Sugarcane Cultivation: A Review (pag 3), Som-ard et al., (2021)
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El clima es un factor determinante en la fenologia de un cultivo. Debido a que la cafa de
azucar permanece en campo por mas de 12 meses, se encuentra expuesta a diversas
variaciones en los pardmetros climaticos. Estas variaciones climéticas ejercen una
influencia directa sobre el desarrollo y crecimiento de la planta, asi como en su rendimiento

de azucar, calidad y contenido de jugo (Shrivastava et al., 2017).

La cafia de azlcar presenta una notable capacidad de adaptacién, exhibiendo un éptimo
crecimiento dentro de un rango de temperaturas comprendido entre los 20 y 40°C. Una
respuesta favorable a periodos prolongados de RS, entre las 12 y 14 horas diarias, alta
humedad relativa, superando el umbral del 70%. Mientras que, las precipitaciones deben

estar distribuidas de manera uniforme entre 1100-1500 mm (Zhao & Li, 2015).

La intensidad de la RS desempefia un papel indispensable en esta especie C4 que se
destaca por su alta capacidad fotosintética (Sales et al., 2021). La RS intensa favorece el
rendimiento de la cafia de azlcar y sacarosa, sobre todo si es perpendicular al cultivo y si
oscila entre 7-9 horas, ya que favorecen la fotosintesis (Zhao & Li, 2015).

La tasa de fotosintesis determina la eficiencia fotosintética de una planta, el uso de la RS
y el rendimiento del cultivo (Minhas et al., 2017). La fase | de la fotosintesis involucra
multiples reacciones dependientes de la energia luminosa (Figura 2). Los complejos
antena pigmento proteina absorben los fotones de energia y los transfieren hacia el centro
de reaccion P680 del PSII. Alli, ocurre la fotolisis del agua, liberando oxigeno, protones de
hidrogeno y electrones. Los electrones energizados se transportan a través de complejos
proteicos hasta el centro de reaccion P700 del PSI para generar NADPH. En tanto el ATP
se produce mediante un gradiente electroquimico de protones de hidrégeno que fluyen a
través de la bomba ATP sintasa (Hitchcock et al., 2022).
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Figura 2: Reacciones fotoquimicas de la fotosintesis en la membrana de los tilacoides.
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Nota: Tomado de Regulation of photosynthesis under salt stress and associated tolerance mechanisms (pag 8), Zahra et
al., (2022).

La cafia de azlcar es una especie Cs, que se caracteriza por presentar una anatomia foliar
“Kranz” y una bioquimica especializada que permite la compartimentalizaciéon de las
reacciones de la fase Il de la fotosintesis (Ludwig, 2013). En la fase Il de la fotosintesis
(Figura 3), el CO- es fijado en el mesdfilo mediante la accién de la enzima anhidrasa
carbonica (CA), que hidrata el CO, para producir bicarbonato (HCO3?). La enzima
fosfoenolpiruvato carboxilasa (PEPC) cataliza el HCO3" para convertirlo en oxalacetato
(OAA) y luego a malato. El malato es descarboxilado en la vaina del haz, liberando CO.,
piruvato y NADPH a partir de la reduccién de NADP+. El piruvato regenera la enzima
fosfoenolpiruvato (PEP) en el mesdéfilo. Mientras que, la enzima Ribulosa 1-5 bifosfato
carboxilasa-oxigenasa (RuBisCO) asimila el CO, en azucar en el ciclo de Calvin-Benson
(Denton et al., 2013; Ludwig, 2013; Lundgren et al., 2014).
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Figura 3: Mecanismo de concentracion de CO; en especies C4.
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Nota: Adaptado de Evolution of the C, photosynthetic pathway: events at the cellular and molecular levels (pag 149),
Ludwig, (2013)

El mecanismo de concentracion de CO, (Figura 3) en especies Ci, optimiza su
concentracion alrededor de la enzima RuBisCO, mejorando su eficiencia de carboxilacion
y reduciendo su actividad oxigenasa (Sales et al., 2021). Este mecanismo reduce la
fotorrespiracion, la conductividad estomdtica y transpiracion. Por estas razones las
especies C, evidencian alta capacidad fotosintética, mayor eficiencia en el uso del agua,
nitrégeno, radiacion y en general producen mas biomasa comparado con las especies Cs
(Denton et al., 2013; Kromdijk et al., 2010; Ludwig, 2013; Sales et al., 2021)

Una vez metabolizado el CO;, se transforma en azlcares en los organos fuente y se
transportan hacia los érganos demanda a través del floema. Durante la respiracion celular,
los azUcares proporcionan la energia necesaria para llevar a cabo la absorcion de
nutrientes y la produccion de intermediarios metabdlicos. Estos intermediarios se integran
a la estructura celular, contribuyendo a la formaciéon de compuestos como la celulosa,
hemicelulosas y lignina. Finalmente, la fraccion de energia restante se almacena en la

vacuola y/o se convierte en polimeros como el almidén (Wang et al., 2013)
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Maduracidén y sacarosa en la cafa de azucar

La fase de maduracién en la cafa de azlcar se considera la senescencia fisioldgica de la
planta, esta ocurre entre la fase de crecimiento y su muerte (Cardozo & Sentelhas, 2013).
En la mayoria de las variedades cultivadas en el valle del rio Cauca la maduracién inicia a
partir de los 10 meses de edad evidenciando los siguientes cambios fisiolégicos y
bioguimicos en la planta: i) reduccién de la tasa de crecimiento, ii) conversién del carbono
asimilado en las hojas (polisacaridos de reserva, almidén y celulosa) a sacarosa, iii)
acumulaciéon de sacarosa desde la parte basal de los tallos hasta la parte apical (Cardozo
& Sentelhas, 2013; Komor, 2000).

Durante la etapa de maduracion, el proceso de sintesis, transporte, hidrolisis y
almacenamiento de la sacarosa experimenta cambios significativos para acumular grandes
cantidades de sacarosa en 6rganos demanda (Komor, 2000). La dindmica entre érganos
fuente y demanda es determinante en la produccién de fotoasimilados (McCormick et al.,
2006). La traslocacion de los fotoasimilados desde la fuente hacia la demanda ocurre a
través de dos rutas: la via simplastica para la translocacion directa de sacarosa y la via
apoplastica para translocar las hexosas provenientes de la hidrolisis de la sacarosa (Misra
et al., 2022; Vasantha et al., 2022).

En la sintesis de sacarosa participan enzimas como la sacarosa fosfato sintasa y sacarosa
sintasa (Maloney et al., 2015), mientras que, las hexosas se obtienen de la hidrolisis de la
sacarosa mediante la accion de enzimas como la invertasa acida, la invertasa neutra y la
sacarosa sintasa y ser utlizadas por los érganos demanda en el crecimiento y
mantenimiento estructural (Misra et al., 2022). Sin embargo, durante la etapa de
maduracion la sintesis de sacarosa es mayor que la hidrolisis, debido a la necesidad de
acumular grandes cantidades de sacarosa en los tallos, la cual determina el grado de

madurez y el rendimiento de la cafia de azucar (Vasantha et al., 2022).

No obstante, el rendimiento de sacarosa en la cafia de azlcar puede verse afectado por
diversos factores que pueden limitar su acumulacion. Estos factores incluyen la genética

de la planta, desequilibrios en las reacciones bioquimicas, el clima y el manejo del cultivo,
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gue pueden influir en el equilibrio entre el metabolismo y catabolismo de los fotoasimilados
y, en ultima instancia, afectar la acumulacion de sacarosa (Cardozo & Sentelhas, 2013;
Sachdeva et al., 2011)

La alta variabilidad climatica limita la disponibilidad de recursos como el agua, la RS, la
temperatura y los nutrientes, generando un estrés que afecta los procesos metabdlicos del
cultivo (Sales et al., 2015; Vasantha et al., 2022). Durante la fase de maduracion, se
requieren condiciones climaticas particulares, que incluyen cielos despejados, ausencia de
precipitaciones, asi como dias calidos y secos, que favorecen la acumulacion de sacarosa
(Zhao & Li, 2015).

De acuerdo con el analisis de datos climaticos de la industria azucarera ecuatoriana, se
identificd una relacién positiva entre alta RS y la produccién de azucar. Por otro lado, en
condiciones de baja RS, se observé que la cafia de azlcar producia una mayor cantidad
de materia extrafia (hojas verdes, secas, cogollos) y presentaba tallos con altos contenidos
de agua. Esto resultdé en un incremento en las toneladas de cafia por hectarea, pero con
menores contenidos de sacarosa (Castillo & Silva Cifuentes, 2022).

En consecuencia, es importante llevar a cabo investigaciones que aborden el impacto de
diversas variables climaticas en la maduracion de la cafla de azucar. Mediante la
generacion de informacion cientifica, serd posible optimizar practicas agronémicas en
campo y/o priorizar caracteristicas de seleccion de genotipos que presenten respuestas

favorables ante dichas condiciones.

Respuestas fisiologicas de la cafia de azucar a la

baja radiacidon

Crecimiento

La RS regula la fisiologia de la planta a través de la fijacion de carbono y actia como
sefalizador en procesos relacionados con el crecimiento y desarrollo (Paradiso & Proietti,
2022). Niveles insuficientes o excesivos de radiacion pueden generar estrés luminico

(Demarsy et al., 2018). Las plantas han desarrollado dos estrategias contrapuestas, la
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tolerancia a la sombra o la evitacion de la sombra, como respuestas a la competencia por
la RS. Estas estrategias se basan en la percepcion de cambios ambientales a través de
fotoreceptores y sefializacion hormonal (Ruberti et al., 2012; Yang et al., 2020).

Los fotoreceptores son proteinas que responden a estimulos de RS y mediante cascadas
de sefializacion activan diferentes respuestas fisiolégicas en las plantas (Fankhauser &
Chory, 1997; Meisel et al., 2011; Salvatori et al., 2022). Estos fotoreceptores son sensibles
a diferentes longitudes de onda de luz. Por ejemplo, los criptocromos y fototropinas son
sensibles a la luz azul y ultravioleta, y estan implicados en procesos como la
fotomorfogénesis, el fototropismo, la apertura estomatica y la sintesis de clorofila (Palma
et al., 2021). Por otro lado, los fitocromos responden al rojo y rojo lejano, lo que induce la
acumulacién de antocianinas y regula el desarrollo vegetativo y la arquitectura del dosel
(Si et al., 2022). Adicionalmente, los criptocromos también pueden responder a la luz

verde, lo que promueve la elongacion temprana del tallo (Palma et al., 2021).

La fotomorfogénesis al ser mediada por los criptocromos, genera cambios en la forma y
tamano de la planta (Palma et al., 2021). A baja RS, las hojas son pequefias y delgadas,
puede presentarse rasgos de evitacion a la sombra como elongacion de hipocétilo, tallo,
peciolos, hiponastia, dominancia apical y cambio en el angulo foliar (Ruberti et al., 2012;
Shi et al., 2022). A nivel celular, la baja RS altera la relacion células esponjosas/ células
de empalizada, los estomas son mas grandes, aunque la densidad y apertura estomatica
son menores. Dichas modificaciones se consideran como rasgos de tolerancia a la sombra,
ya que, permiten a la planta aumentar su capacidad de fotosintesis en condiciones de baja
RS (Givnish, 1988; Zhou et al., 2022).

El fototropismo se considera como respuesta de evitacion a la sombra que propicia el
crecimiento de la planta en direccién a la luz, adicional activa el movimiento de cloroplastos
para optimizar la absorcion de RS (Demarsy et al., 2018). Plantas sometidas a baja RS
presentan incremento en la altura de la planta y el &rea foliar (Zhou et al., 2022), los
cloroplastos disminuyen su movimiento y se distribuyen a lo largo de las paredes
tangenciales para cubrir las zonas con menor exposicion a la RS y mejorar su eficiencia
(Schramma et al., 2023; Shi et al., 2022).
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Ajuste de la maquinaria fotosintética

A nivel estructural la relacién tilacoide/grana en las hojas puede verse afectada por la
intensidad de la RS, en condiciones de baja RS hay un aumento en la superficie de los
tilacoides, lo que se traduce en una mayor relacion tilacoide/grana, mientras que, los

cloroplastos, tienden a aumentar su tamafio (Givnish, 1988).

Bioquimicamente, el contenido de pigmentos suele aumentar en condicion de baja
radiacion, las hojas acumulan mas clorofila total y una proporcion alta de clorofila b con
respecto a la clorofila a (Ermakova et al., 2021) La proporcion de centros de reaccién
PSII/PSI también presenta una variacion, la relacion en plantas de sombra puede ser 3:1,
mientras que, en plantas de sol la proporcion es 2:1 (Ermakova et al., 2021). En tanto, el
contenido de nitrégeno foliar, la cantidad de RuBisCO y componentes del ciclo de las

xantofilas son menores (Givnish, 1988).
Productividad y rendimiento

Las limitaciones causadas por la disponibilidad de RS son de gran importancia en el
rendimiento de la cafia de azlcar, asi como en su composicién quimica y la acumulacion
de sacarosa en los tallos (Minhas et al., 2017). En un estudio realizado por McCormick et
al. (2006), se evaluo el efecto del sombreado parcial en las hojas de cafia de azlcar y se
encontré que las hojas sombreadas mostraron niveles bajos de sacarosa, mientras que los
entrenudos jovenes presentaron un mayor contenido de hexosas y una concentracion de
sacarosa mas baja. Esto sugiere que la disponibilidad de RS afecta directamente la sintesis

y distribucién de los azucares en la planta.

Ademas, estudios como el de Schwerz et al. (2019) han examinado los componentes del
rendimiento y la calidad del jugo de cafia de azucar en diferentes sistemas de cultivo. En
este caso, se observaron reducciones significativas en el nimero de tallos, peso, diametro,
volumen de jugo y sacarosa total cuando la cafia de azlcar se cultivaba en sistemas
agroforestales en comparacion con el monocultivo. Estas reducciones se atribuyeron a la

menor cantidad relativa de radiacion solar interceptada por las plantas debido a la sombra
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generada por los arboles, lo que afecté negativamente la acumulacion de sacarosa en los
tallos.

El sombreado parcial de hojas también ha sido objeto de investigacion por Roopendra et
al., (2019), quienes encontraron que este factor conlleva a un aumento en los azucares
reductores y una disminucién en el contenido de sacarosa y los grados brix en las cafias
sombreadas en comparacion con el grupo de control. Esto indica que la disponibilidad
adecuada de RS es esencial para mantener los niveles 6ptimos de sacarosa y la calidad

del azlcar en la cafia de azUlcar.
La disponibilidad de RS condiciona el rendimiento de la cafia de azlcar, afectando la

acumulacion de sacarosa en los tallos, impactando en la composicion quimica de los jugos

y en la produccion final del azucar.
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1.Capitulo I: Eficiencia fotoquimica de la cana
de azucar (Saccharum spp.) en respuesta a
la baja radiacion.

Resumen

La radiacion solar (RS) es la fuente energética de la fotosintesis. No obstante, cambios en
la intensidad de RS pueden alterar la eficiencia fotoquimica y el potencial de rendimiento
del cultivo. El objetivo del estudio fue determinar el efecto de la baja RS sobre la eficiencia
fotoquimica de dos variedades contrastantes de cafia de azlcar durante la fase de
maduracién en Colombia. Se evaluaron cuatro condiciones: campo abierto (0%) y tres
niveles de reduccion de RS (67, 80 y 95%) mediante el uso de mallas de color negro. Se
empleo un equipo de intercambio de gases con fluorometro para las mediciones de
fluorescencia de clorofila y curvas OJIP. Aunque se observaron diferencias entre
variedades e interacciones en ciertos parametros, estas diferencias no fueron consistentes
en las siete semanas de evaluaciéon. Sin embargo, se destacé la RS como el factor
determinante en las respuestas fotoquimicas, exhibiendo similitudes entre si, pero
difiriendo del testigo. La baja RS no afect6 Fv/Fm, pero redujo NPQ (12%), ETR (19,5%) y
@ PSII (19,4%). Los pasos Fi y Fp de la curva OJIP fueron los mas sensibles al emitir
mayor fluorescencia. Fv se elevé (12%) y Vj disminuy6 (10%). Los flujos especificos de
energia ABS/RC, Dio/RC, Eto/RC y Tro/RC vy las eficiencias cuanticas ¢Po y ¢Do no
presentaron cambios. ¢Eo (15%) se redujo, en tanto Wo (10%) y los indices vitales PI
(25%) y DF (18%) se incrementaron. La baja RS, no disminuyé la absorciéon de RS por
parte de antenas colectoras y el P680, ni tampoco la transferencia de electrones desde
P680* hacia QA". La baja RS pudo haber disminuido el potencial redox del PSIl, lo cual
afect6 la oxidacion de QA" y redujo el flujo de electrones hacia QB*. El exceso de QA
generd un bloqueo, que resultd en la reduccién de la ETR, el aumento en la emisiéon de
fluorescencia y la disminucion del ®PSII. Estas alteraciones en las reacciones
fotoquimicas del PSIl pueden reducir las tasas de fotosintesis y resultar en pérdida de
rendimiento durante la fase de maduracion de la cafia de azucar.

Palabras clave: Fotosintesis Ca, transitorio OJIP, sombra, fluorescencia, transporte de

electrones, quinona.



28 Eficiencia fotoquimica de la cafia de azlcar (Saccharum spp.) en respuesta a la

baja radiacion.

1.1 Introduccidén

La fotosintesis es el proceso mediante el cual las plantas y otros organismos autétrofos a
partir de radiacion solar (RS), CO; y agua, pueden obtener oxigeno y compuestos de
carbono altamente energéticos (Muhammad et al., 2021). En la primera fase de la
fotosintesis, el fotosistema Il (PSII), absorbe y transfiere la energia de excitacion destinada

a la oxidacion del agua y al transporte de los electrones (Viola et al., 2022).

El PSII es un complejo pigmento-proteina compuesto por multiples subunidades que se
acoplan en la membrana de los tilacoides (Terentyev, 2022). Su estructura incluye
proteinas antena captadoras de luz, el complejo de evolucién de oxigeno, un centro de
reaccion compuesto por las proteinas D1y D2, asi como, subunidades y factores auxiliares
necesarios para la estabilizaciéon y proteccién del sistema (Azcédn-Bieto & Talon, 2003;
Nelson & Yocum, 2006; Rihle & Leister, 2016). Las proteinas D1 y D2 forman un sistema
duplicado pero asimétrico que alberga diferentes componentes que participan en el
transporte de los electrones como tirosinas, clorofilas, feofitinas y quinonas, y en conjunto

forman la rama activa y protectora del PSIl (Azcon-Bieto & Talén, 2003).

En la fotosintesis, las complejos antena (LHCII) captan la RS y transfieren la energia hacia
el centro de reaccién. El P680" excitado transfiere electrones a la feofitina (Feo), oxidando
el P680* y reduciendo Feo'. Los electrones contindan su trayecto a través de reacciones
redox que involucran a las quinonas (QA, QB y PQ) y luego son transferidos al citocromo
b6f, la plastocianina y el fotosistema | (PSI), para reducir el NADP* a NADPH. El P680*
actla como agente oxidante del agua, liberando electrones y oxigeno hacia el lumen. Este
proceso genera un gradiente electroquimico de protones que impulsa la sintesis de ATP
en la ATP sintasa tilacoidal (Azcon-Bieto & Talén, 2003; Sharkey et al., 2012).

La fluctuacion en la intensidad de la RS afecta la actividad fotoquimica del PSII, puede
ocasionar fotodafio o fotoinhibicion, limitar la actividad fotosintética y por consiguiente, el
crecimiento y el rendimiento del cultivo (Murata et al., 2007). La energia proveniente del
sol puede seguir varias rutas, invertirse en las reacciones fotoquimicas de la fotosintesis o
disiparse a través de fluorescencia y calor como mecanismo de fotoproteccion evitando

dafos en el PSII por exceso de energia (Takahashi & Badger, 2011).
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La eficiencia fotoquimica del PSII depende de la produccion de NADPH y ATP, su potencial
puede verse afectado tanto por el bajo suministro como por el exceso de RS (Kochetova
et al., 2022). En condicion de exceso de RS el PSIl puede saturarse de energia y la
clorofila de P680 entra en un estado de excitacion singlete o triplete generando aumento
en la tasa de produccién de especies reactivas de oxigeno (ROS) y por ende fotoinhibicién
(Viola et al., 2022).

El bajo suministro de RS también puede ocasionar fotodafio en condiciones extremas, la
reduccion en la velocidad de transporte de los electrones reduce la energia disponible para
llevar a cabo las reducciones de quinonas, aumentando la probabilidad de que los
electrones sean atrapados por los estados S2/S3 del complejo de evolucion de oxigeno,
generando una molécula de clordfila triplete (Ch*) que puede dar origen a las ROS y como

consecuencia afectar la eficiencia del PSII (Sharkey et al., 2012).

Medir la emision de fluorescencia de la clorofila es una herramienta no destructiva, rapida
y eficaz en la deteccién del estrés en una planta. Existen varios métodos para determinar
la eficiencia del PSII, entre los mas utilizados esta la fluorescencia de la clorofila modulada
por amplitud de pulso, imagenes de fluorescencia de la clorofila y analisis de curvas OJIP

(Origin, Inflection, Intermediate Peak, and Peak) (Swoczyna et al., 2022).

La sefial de fluorescencia de la clorofila es caracteristica de organismos fotosintéticos,
proviene del excedente de energia de los procesos fotoquimicos del PSII o que no se disipa
como calor (Bgba et al., 2019). El método de la fluorescencia de la clorofila modulada por
amplitud de pulso permite cuantificar la cantidad de energia luminica absorbida y utilizada
en la fotoquimica del PSII, mediante la eficiencia operacional del fotosistema Il (®PSII), la
disipacion no fotoquimica de la energia (NPQ) que se convierte en calor, el rendimiento
cuantico maximo del fotosistema Il (Fv/Fm) y la velocidad de transporte de electrones
(ETR) (Moustakas et al., 2022).

El analisis transitorio de la clorofila (OJIP) mide la emisién de la fluorescencia de la clorofila
en puntos especificos en el tiempo relacionados con el transporte de los electrones al
interior de la maquinaria fotosintética del PSII (Moreno et al., 2008; Stirbet et al., 2014). A

partir de los valores obtenidos es posible calcular los flujos de energia y las eficiencias
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cuanticas con las que se absorben y transfieren excitones a lo largo de los diferentes
donadores y aceptores de electrones (Strasser et al., 2000). Las curvas OJIP proporcionan
una herramienta que permite discernir con precision el punto exacto de interferencia en las
reacciones luminicas y, al mismo tiempo, comprender cémo el estrés impacta en la

eficiencia fotosintética del cultivo (Stirbet & Govindjee, 2011).

La cafa de azucar (Sacharum spp.) es un cultivo industrial a partir del cual se extrae
azlcar, se genera energia y otros subproductos como mieles, bagazo, etanol y fertilizantes,
se cultiva en mas de 100 paises de trépicos y subtrépicos generando un gran aporte a la
economia mundial (FAO, 2020). La cafia de azlUcar es muy eficiente en la conversién
cuantica de la energia lo que le permite tener alta capacidad fotosintética y alto potencial
en la produccion de biomasa y aunque su rendimiento tedrico puede llegar a las 470
toneladas de cafa por hectarea, no obstante, la alta variabilidad climética puede reducirlo

entre un 60 - 70% aproximadamente (Shrivastava et al., 2015).

La Nifia es un fendbmeno de variabilidad climatica que ocurre en el Pacifico tropical. Se
caracteriza por un aumento en la intensidad de los vientos y una disminucién en las
temperaturas superficiales del mar, lo que a su vez propicia una mayor cantidad de
precipitaciones a lo largo del ecuador, desplazandolas hacia el oeste y confinandolas a un

rango mas estrecho de longitudes (McPhaden, 2003).

Las precipitaciones elevadas pueden ocasionar sobresaturacion hidrica en el suelo y
repercutir negativamente en el crecimiento de las plantas (Kaur et al., 2020).
Adicionalmente, el aumento de la nubosidad en las épocas lluviosas puede atenuar
significativamente la RS incidente en la superficie terrestre (Diaz-Torres et al., 2017),

reduciendo la energia disponible para los procesos de fotosintesis y metabolismo vegetal.

La comprension de las limitaciones fisioloégicas que experimenta un cultivo frente al
desequilibrio en el suministro de sus recursos vitales es esencial para aumentar la
productividad del cultivo, desarrollar estrategias de mejoramiento genético y aplicar
practicas de manejo que mejoren la tolerancia de la planta al estrés abiotico (Sharma et
al., 2020).
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Los procesos metabolicos que ocurren durante la fase de maduracion de la cafia de azucar
son altamente sensibles a la variabilidad climatica, lo que significa que condiciones de
estrés abibtico pueden tener un impacto en la cantidad final de unidades de sacarosa
producidas por la planta. Por esta razon, una demanda del sector agroindustrial de la cafia
de azucar de Colombia es comprender el papel que juega cada factor abittico en la
acumulacién de sacarosa 'y como su alteracion puede repercutir en la fisiologia de la planta.
El estudio tuvo como objetivo determinar el efecto de la baja RS sobre la eficiencia
fotoquimica en las variedades de cafia de azUcar CC 01-678 y CC 05-430 durante la fase
de maduracion, en zona semiseca del valle del rio Cauca. Para ello se evalu6 la emision
de fluorescencia minima de la clorofila (Fo), Fv/Fm, NPQ, ETR y ®PSIl. Ademas de

cuantificar la cinética de la fluorescencia de la clorofila mediante las curvas OJIP.

1.2 Metodologia

1.2.1 Zona de estudio

El estudio se realiz6 en campo, en el lote 13E de la estacién experimental San Antonio de
los Caballeros, del Centro de investigacion de la cafia de azucar de Colombia —
CENICANA, georreferenciado en las coordenadas 3°21' N, 76°17' W. El lote de evaluacion
estd ubicado en la zona agroecoldgica seca - semiseca perteneciente al valle del rio
Cauca, con una consociaciéon de suelos Cantarina y Palmira, ambos con orden taxonémico
Mollisols y correspondiente al grupo de suelo 6 — 11 y de humedad H1. La zona de estudio
se encuentra a una altitud de 1000 m.s.n.m, con una precipitacion de 1141 mm, humedad

relativa de 80% y temperatura media anual de 23.3 °C.

1.2.2 Material vegetal y establecimiento del cultivo

Se utilizaron dos variedades de cafia de azucar Cenicafia-Colombia contrastantes en su
maduracion natural y acumulacién de sacarosa: la CC 01-678 (madurez fisiologica
temprana y alta sacarosa) y la CC 05-430 (madurez fisiologica tardia y sacarosa
intermedia). Para la siembra del material se tomaron trozos de tallo con aproximadamente
4 yemas, se depositaron en al interior del surco asegurando los trozos de tallo quedaran
traslapados y distribuidos uniformemente en cada parcela experimental. Posterior a la

siembra, se programaron labores agronémicas necesarias para un adecuado crecimiento
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y desarrollo del cultivo (riegos periédicos, aporque, fertilizacion y control de arvenses). Las
siete semanas de evaluacion del experimento se llevaron a cabo entre Marzo y Abril del
2022 con un volumen de precipitacion de 258 mm considerado normal para la época del
afo. La temperatura media fue de 23 °C y la RS media de 430 cal cm? dia™.

1.2.3 Diseio experimental, tratamientos y muestreo

Un disefio de bloques completos aleatorizados en arreglo factorial 4x2 (porcentaje de RS
x variedad) fue empleado. Se evaluaron cuatro bloques y en cada bloque ocho parcelas
de las cuales se asignaron cuatro para cada variedad, para un total de 32 parcelas en
campo, cada parcela estuvo conformada por cuatro surcos a una longitud de 3 m y

distancia de siembra de 1,65 m entre surcos con area efectiva de 15 m?2.

A una altura de 5 m se instalaron mallas en color negro disponibles en el mercado con
diferentes calibres para generar gradientes de sombra y reducir el porcentaje de RS
incidente. Se evaluaron cuatro condiciones: campo abierto (0%) y tres niveles de reduccion
de RS (67, 80y 95%)

La evaluacion experimental se llevé cabo en la etapa de maduracion,12 meses después
de emergencia del cultivo por un periodo de siete semanas. La evaluacién de la
fluorescencia de la clorofila y el andlisis transitorio rapido de la fluorescencia de clorofila

(OJIP) se realiz6 quincenalmente en la semana 1, 3, 5, 7 desde las 7 hasta las 11 h.

1.2.4 Variacion diurna de laradiacion fotosintéticamente activa

La radiacion fotosintéticamente activa (PAR) se midié bajo los diferentes porcentajes de
reduccion de la RS (0, 67, 80 y 95%). Para esto, se emple6 una barra cuantica (Spectrum
Technologies, Inc. Aurora, lllinois, USA.), los datos fueron registrados cada 10 minutos
desde las 7 hasta las 17 h. La RS diaria, la precipitacion y la temperatura también fueron
registradas por la estacion meteorologica “Cenicafia” de la Red Meteoroldgica
Automatizada (RMA).
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1.2.5 Fluorescencia de la clorofila

Para cuantificar la fluorescencia de la clorofila se utilizé el equipo de intercambio de gases
abierto con fluorometro multifase (Li-6800-01, Li-COR, Lincoln, Nebraska, EE. UU.) y
siguiendo las recomendaciones del fabricante. En cada una de las semanas evaluadas, se
realizaron mediciones en la primera hoja completamente expandida de un tallo
seleccionado al azar. Las hojas se adaptaron a la oscuridad por 30 minutos. Para realizar
las mediciones se us6 un flash rectangular (objetivo rojo: 9000 umol m-2 s-1, duracion:
1000ms, tasa de salida: 100 Hz, margen: 5 puntos), se configuro el fluorometro (accién en
el registro: Fo y Fm (oscuridad) o Fs y Fm' (luz), tasa de modulacién oscura: 200 Hz, tasa
de modulacién de luz: 1 kHz, tasa de modulacién de flash: 250 kHz) y el pulso oscuro
(objetivo rojo lejano: 25 umol m-? s,duracién: 5 s, antes: 1 s, después: 1 s, margen: 5),
una vez terminada la configuracion se apago las luz actinica, se introdujo en la camara la
hoja evitando la exposicién a luz directa, posteriormente se encendié el fluorbmetro y se

esperd que la fluorescencia se estabilizara para tomar la lectura.

Los valores tomados en la hoja adaptada a la oscuridad permitieron calcular Fv/Fm y Fo,
posteriormente la misma porcién de hoja se adapt6 a la luz por 30 minutos a una PAR de
2000 pmol de fotones de luz m-2 s (color: r90B40), una vez pasado el tiempo se cambid
la configuracién del fluorometro (tasa de modulacion oscura: 50 Hz, tasa de modulacion de
luz: 50 kHz, tasa de modulacion de flash: 250 kHz), se encendié y se espero la estabilidad
de la fluorescencia para consolidar los datos. Los valores tomados en la hoja adaptada a

la luz permitieron calcular la NPQ, el ®PSIl y ETR.

1.2.6 Analisis transitorio rapido de la fluorescencia de clorofila
(OJIP)

Para realizar el andlisis transitorio de la fluorescencia se emple6 el equipo de intercambio
de gases abierto con fluorémetro multifase (Li-6800-01; LI-COR, Lincoln, NE, EE. UU). En
cada una de las semanas evaluadas, se realizaron mediciones en la primera hoja
completamente expandida de un tallo seleccionado al azar, la hoja seleccionada se adapt6
a la oscuridad por 30 minutos. La configuracion del fluorometro fue igual a la descrita en el
apartado 1.2.5, se utiliz6 un flash induccién (objetivo rojo: 15000 pmol m=2 s, duracion:
1000 ms, margen: 5 puntos), se encendio el fluorémetro se espero la estabilizacion de la

fluorescencia, que tomé aproximadamente 120 s y finalmente se tomoé la lectura.
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El fluorometro multifase arrojo diferentes valores de fluorescencia de la clorofila en
diferentes tiempos correspondientes a los diferentes pasos del transitorio de la
fluorescencia: Fo como O (fluorescencia a 40-50 us), FJ o fluorescencia en el punto J (2
ms), Fl o fluorescencia en el punto | (30 ms) y fluorescencia en el punto P (300 ms) o
fluorescencia maxima (Fm). Adicionalmente se obtuvo la fluorescencia variable (Fv), la
fluorescencia variable a los 2 ms (Vj), la fluorescencia relativa en el tiempo (Vt) y la
pendiente desde el origen de la fluorescencia (Mo). Los datos completos de las curvas
OJIP se trazaron en escala logaritmica para evaluar la diferencia de la fluorescencia en los

diferentes pasos en condiciones de baja RS en contraste con el testigo (Tabla 1-1).

A partir de la informacién recolectada se calculé el flujo de fotones absorbidos por los
pigmentos antena (ABS/RC), el flujo de energia disipada en fluorescencia o calor por
centro de reaccion (DIo/RC), el flujo de energia atrapada y destinada a la fotoquimica por
centro de reaccion (TRo/RC) y el flujo de transporte de electrones de QA a QB por centro
de reaccion (ETo/RC) (Tabla 1-1).

Se calcularon las eficiencias cuanticas como el producto cuantico maximo de la
fotoquimica primaria (¢Po), el producto cuantico maximo de disminucién de excitacion
fotoquimica (¢Do), la eficiencia con la que un excitén atrapado mueve un electrén mas alla
de QA en la cadena de transporte de electrones (wo) y la probabilidad de que un excitén
absorbido mueva un electrén después de QA (@Eo). Finalmente se calcularon los indices
vitales como el indice de funcionamiento (PI) y la fuerza impulsora en el PSII con respecto
a la absorcién de luz (DF), mencionados por (R.J. Strasser et al., 2000) y (Moreno et al.,

2008) en sus revisiones (Tabla 1-1).



Capitulo | 35

Tabla 1- 1. Ecuaciones para el célculo de pardmetros en el andlisis transitorio de la clorofila
— OJIP.

Parametros técnicos

Fluorescencia a 50 ps Fo

Fluorescencia méaxima Fm

Fluorescencia variable a 2 ms Fv = Fm-Fo

Pendiente desde el origen de la fluorescencia Mo =(F300ps-Fo) /(Fm-Fo)
Fluorescencia variable a 2 ms Vj = (F2ms-Fo) /(Fm-Fo)

Flujos especificos expresados por centros de reaccién (RC)

Absorcién por RC ABS/RC = (Mo/Vj) /(1-Fo/Fm)
Atrapamiento a tiempo 0 por RC TRo/RC  =Mo/Vj=(ABS/RC) YPo
Disipacion a tiempo 0 por RC Dlo/RC = (ABS/RC) - (TRo/RC)
Transporte electronico a tiempo 0 por RC ETo/RC = (TRo/RC) Yo

Eficiencias cuénticas (o relaciones de flujo)
= TRo/ABS = (Fm-Fo) / (Fm = (1-
(Fo/Fm) = Fv/Fm

Producto cuantico maximo de la fotoquimica primaria Pro

Producto cuantico maximo de disminucién de excitacion

fotoquimica oo =DIlo/ABS =1- @ro =F0/Fm

Eficiencia con la que un excitén atrapado puede mover un W, = ETo/TRo = 1-Vj

electron después de QA"

Probabilidad de un excitdn absorbido mueva un electrén =@ro-Yo= (TRO/ABS) /(ETo/TR0)

después de QA P ETo/ABS = (1-FolFm) (1-Vj)
Indices vitales

indice de funcionamiento PI = [RC/ABS] [ grof (1- @eo)] [ Wol

1- Yol
Fuerza impulsora en el PSII con respecto a la absorcién de DF
luz Log [Plass]

Nota: Adaptado de La fluorescencia de la clorofila a como herramienta en la investigacion de efectos téxicos en el aparato
fotosintético de plantas y algas (pag. 124), Moreno et al., (2008) y the fluorescence transient as a tool to characterize and
screen photosynthetic simples (pag. 474), Strasser et al., (2000).

1.2.7 Analisis estadistico

Se evaluo el efecto del porcentaje de reduccion de la RS (0, 67, 80 y 95%) por bloque y
variedad con analisis independientes para cada tiempo (semana 1, 3, 5y 7). Las pruebas
de significancia estadistica se llevaron a cabo usando ANOVA de dos vias y las medias se
clasificaron usando la prueba Least Significant Difference de Fisher (LSD) al 95% de nivel
de significancia con software estadistico R version 4.1.0 (R Core Team, 2022), para la
elaboracion de graficas se us6 el paquete ggplot2 version 3.3.5 (Wickham, 2016) y
Microsoft Excel 2016 (Microsoft Corp., Redmond, WA, EE. UU).



36  Eficiencia fotoquimica de la cafia de azlcar (Saccharum spp.) en respuesta a la

baja radiacion.

1.3 Resultados

Para determinar el efecto de la baja RS sobre la eficiencia fotoquimica del PSIl se
evaluaron diferentes parametros de la fluorescencia de la clorofila y de las curvas OJIP, en
dos variedades de cafa de azucar durante la etapa de maduracién. El analisis estadistico
se realiz6 de forma independiente para cada semana experimental, se tuvo en cuenta el
factor variedad, la RS y la interaccion entre la variedad por la RS (Anexo Tabla A-1y Tabla
A-2).

Dentro del periodo de las siete semanas de evaluacion, se identificaron pocas diferencias
estadisticamente significativas entre el factor variedad y la interaccion entre variedad y RS.
Debido a la falta de consistencia estadistica a lo largo del tiempo, se determin6 que estos
dos factores no aportaron significativamente al desarrollo y explicacion de los resultados

del estudio.

En contraste con lo mencionado anteriormente, el factor RS demostré ser consistente,
mostrando diferencias estadisticamente significativas en la mayoria parametros y semanas
evaluadas. Por lo tanto, se consideré como el factor principal para explicar las respuestas
fisiologicas observadas. Estadisticamente, los tres niveles de RS presentaron similitudes
entre si en la mayoria de los parametros, pero mostraron diferencias significativas al
compararse con el testigo. Por esa razon, los resultados de las pruebas de comparacién

de medias y los graficos de este capitulo se realizaron especificamente para el factor RS.
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1.3.1 Variacién diurna de laradiacion fotosintéticamente activa

Durante las siete semanas de evaluacion se monitoreo la variacion incidente de la PAR en
las telas oscuras desde las 7 h hasta las 17 h (Figura 2-1). Se encontré que en promedio
el testigo a campo abierto (0%) presento valores entre los 103 — 1777 ymoles fotones m
s, mientras que, reducciones del 67% presentaron una variacion entre 30 - 620 ymols
fotones m? s, el 80% entre 17 - 374 ymols fotones m2 sty el 95% entre 1 - 129 ymols

fotones m2 st

Figura 1- 1. Variacion diurna de la radiacion fotosintéticamente activa (PAR) a la baja

radiacion.
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Nota: Los datos corresponden al promedio diario de las siete semanas de evaluacion desde las 7 h hasta las 17 h.
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1.3.2 Fluorescencia de la clorofila

La prueba de comparacién de medias y los gréficos se realizaron para el factor RS con
significancia estadistica (P < 0,05) en todas las semanas de evaluacién. Aunque en la
anova, Fv/IFm presentd diferencias estadisticas en la séptima semana de evaluacion
(Anexo Tabla A-1), la prueba de medias evidencio un promedio general de 0,80 (Figura 1-
2A), valor representativo de una planta sana o no estresada (Koetle et al., 2022; Masoabi
et al., 2023; Sakaigaichi et al., 2019). La Fo, por el contrario, present6 diferencias
significativas en las siete semanas de evaluacion (Anexo Tabla A-1), y en condicién de
baja RS (67, 80 y 95%) tuvo un incremento promedio del 8,6% comparado con el testigo
(0%) durante las siete semanas evaluadas (Figura 1-2B).

Figura 1- 2: Variables de fluorescencia en respuesta a la baja radiacién en cafia de azucar
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Nota: A): Rendimiento cuantico maximo del PSII (Fv/Fm), B) Fluorescencia minima (Fo). Se ilustra el grafico de barras con

medias (n=4) y lineas de error. Letras distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05). segun la prueba LSD.

La ETR y ®PSII presentaron diferencias significativas en las siete semanas de evaluacion
(Anexo Tabla A-1). Contrario a NPQ, que solo las presenté en la semana 3,5y 7. En la
Figura 1-3A. Como respuesta el NPQ, fue mayor en un 12% en el testigo (0%) comparado
con los tratamientos de baja RS (67, 80 y 95%). Entre tanto, la ETR y ® PSII disminuyeron

en promedio en un 19,5% en las siete semanas de evaluacion (Figura 1-3B y Figura 1-3C).
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Figura 1- 3: Variables de fluorescencia en respuesta a la baja radiacién en cafia de

azUcar en la fase de maduracion
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Nota: A) Disipaciéon no fotoguimica de la energia (NPQ), B) Tasa de transporte de electrones (ETR), C) Rendimiento
fotoquimico operacional del PSIlI (®PSIl). Se ilustra el grafico de barras con medias y lineas de error. Letras distintas

muestran significancia estadistica (P < 0.05). segun la prueba LSD.

1.3.3 Analisis transitorio rapido de la fluorescencia de clorofila
(OJIP)

La prueba de comparacion de medias y los graficos se realizaron para el factor RS, los
parametros que presentaron significancia estadistica (P < 0,05) en todas las semanas de
evaluacién. La construccion de la curva OJIP permitié determinar la dinAmica de emision
de la fluorescencia en los pasos Fo, Fj, Fiy Fp (Figura 1-4). El paso Fo present6 diferencias
significativas a partir de la tercera semanay el paso Fj a partir de la quinta semana (Anexo
Tabla A-2). No obstante, los pasos Fiy Fp fueron los mas sensibles al presentar diferencias
significativas desde la primera semana y durante todo el tiempo experimental (Anexo Tabla

A-2).
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Figura 1- 4: Curva OJIP (origin, inflection, intermediary peak, and peak) en respuesta a

la baja radiacion en cafa de azucar en la fase de maduracion.
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Nota: La curva es una representacion de los datos de fluorescencia trazados en una escala de tiempo logaritmica por cada

semana de evaluacion.

La prueba de comparacion de medias para la curva OJIP evidencié que, a partir de la
tercera semana, el paso Fo presenté un incremento promedio del 9% en la emisién de
fluorescencia en todos los porcentajes de reduccion de la RS (67, 80 y 95%) comparado
con el testigo (0%) (Tabla A- 3). El paso Fj aunque se afect6 a partir de la tercera semana,
la diferencia significativa solo se presenté a 95% de reduccién de la RS con un incremento
promedio de 8,5% en la emisién de la fluorescencia en relacién al testigo (0%) (Tabla A-
3).

Por el contrario, el paso Fiy el Fp revelaron diferencias significativas entre los tratamientos
reduccion de la RS (67, 80 y 95%) y el testigo (0%) en cada una de las semanas evaluadas
(Figura 1-5). En promedio la emision de fluorescencia en condicion de baja RS se
increment6 en 16.6% en el paso Fiy en 11,5 % en el paso Fp cuando se compararon con
el testigo (0%) (Tabla A- 3).




Capitulo | 41

Figura 1- 5: Andlisis transitorio OJIP (origin, inflection, intermediary peak, and peak) en

respuesta a la baja radiacion en cafia de azlcar en la fase de maduracion
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Nota: Se ilustra el grafico de barras con medias (n=4) y lineas de error. Letras distintas muestran significancia estadistica (P
< 0.05). segun la prueba LSD.

Continuando con los parametros técnicos, la Vt y la Mo no presentaron diferencias
significativas en ninguno de los factores analizados en el modelo ni en ninguna de las
semanas evaluadas. En cambio, la Fv y fluorescencia variable a 2 ms 0 en el paso J (Vj)
presentaron diferencias en el factor RS en cada una de las semanas de evaluacion (Anexo
Tabla A-2).

Durante las siete semanas de evaluacion Fv tuvo un incremento medio porcentual del 12%
en la emision de fluorescencia en la reduccion de la RS (67, 80 y 95%) comparado con el
testigo (0%) (Figura 1-6A). En cambio, los valores de Vj oscilaron entre 0.45 — 0.47 en la
reduccion de la RS (67, 80 y 95%) y entre 0,51 — 0,53 para el testigo (0%), lo que equivale

a una reduccioén del 11,5% en condicion de baja RS (Figura 1-6B).
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Figura 1- 6: Parametros OJIP (origin, inflection, intermediary peak, and peak) en
respuesta a la baja radiacion en cafia de azucar en la fase de maduracion.
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Nota: A) Fluorescencia maxima variable (Fv), B) Fluorescencia relativa en el paso J (Vj). Se ilustra el grafico de barras con

medias (n=4) y lineas de error. Letras distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05). segun la prueba LSD.

En la figura 1-7 se observa los flujos especificos de energia y eficiencias cuanticas en
respuesta a la baja radiacion en cafa de azlcar en la fase de maduracién. Se encontré
gue ABS/RC, Dio/RC, Eto/RC y Tro/RC no se presentaron diferencias estadisticamente
significativas en la semana 1, 5y 7 (Anexo Tabla A-2). Del mismo modo, las eficiencias
cuanticas $Po y $Do no mostraron diferencias estadisticamente significativas. No obstante,
las variables Wo y ¢Eo si exhibieron diferencias estadisticamente significativas para el

factor RS durante las siete semanas evaluadas (Anexo Tabla A-2).
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Figura 1- 7: Flujos de energia y eficiencias cuanticas en respuesta a la baja radiacién en

cafia de azucar en la fase de maduracion
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Nota: ABS/RC :Absorcion de fotones por centro de reaccion; Dio/RC: Flujo de fotones absorbidos y disipados (fluorescencia
+ calor) por centro de reaccion; Eto/RC:Flujo de transporte de electrones de QA a QB por centro de reaccion; Tro/RC: Tasa
de captura de excitones por centro de reaccion; $Po: Rendimiento maximo de la fotoquimica primaria; $Do: Producto cuantico
maximo de disminucién de excitacién fotoquimica; Wo: Eficiencia con la que un excitén atrapado puede mover un electrén
mas alla de QA- en la cadena de transporte de electrones; ¢Eo: Probabilidad de un fotdn absorbido mueva un electron

después de QA-.
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La prueba de comparacion de medias indicé que en la semana 1, 3y 5 el valor de Wo fue
mayor en las diferentes reducciones de la RS (67, 80 y 95%) con un incremento promedio
del 11,25% respecto al testigo (0%). Mientras que, en la séptima semana, Yo aumenté
12,2% cuando la reduccion de la RS fue del 80%. El promedio general de las siete semanas
de evaluacion mostré una un incremento del 10,5% en Yo en condiciéon de baja RS
(Figural-8).

Figura 1- 8: Eficiencia con la que un excitdn atrapado puede mover un electron después

de QA (Vo) en respuesta a la baja radiacion en cafia de azlcar en la fase de maduracién
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Nota: Se ilustra el grafico de lineas con medias (n=4). Letras distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05). segun la
prueba LSD.

En contraposicion, ¢Eo evidencié valores bajos en la semana 1, 3 y 5 en todas las
reducciones de la RS (67, 80 y 95%). En la séptima semana, la diferencia fue significativa
a una reduccion del 80% de la RS. Durante las siete semanas de evaluacion la reduccién

de la RS suscit6 una pérdida promedio de eficiencia del 15,3% (Figura 1-9).
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Figura 1- 9: Probabilidad de un fotén absorbido mueva un electron después de QA" ($pEO0)

en respuesta a la baja radiacion en cafia de azucar en la fase de maduracion.
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Nota: Se ilustra el grafico de lineas con medias (n=4). Letras distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05). segun la
prueba LSD.

Siguiendo con los indices vitales, se encontré diferencias significativas en el factor RS en
cada una de las semanas de evaluacién (Anexo Tabla A-2). La respuesta del Pl a la
reduccion de la RS (67, 80 y 95%) mostré un incremento promedio del 25% comparados

con el testigo (0%) durante las siete semanas evaluadas (Figura 1-10A).

De manera similar, el DF a baja RS (67, 80 y 95%) presentd un incremento promedio del
17,3% en contraste con el testigo (0%) durante las siete semanas de evaluadas (Figura 1-
10B).
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Figura 1-10 Indices vitales en respuesta a la baja radiacion en cafia de aztcar en la

fase de maduracion

Pl |
a A
b

I [
OI.I I.I

Tiempo de exposicion ( semanas

N oW A e

-

DF |

0.8 a

0.7 b a ab

a b b

0.6 b =k c .

0.5 ==

0.4

0.3

0.2

01

0.0

7

5
Tlempo de exposicion (semanas)
Porcentaje de reduccion de la radiacion B 0 [ 67 B 80 W 95

Nota: A) indice de funcionamiento de centros de reaccién activos (P1), B) Fuerza impulsora en el PSII con respecto a la
absorcion de luz (DF). Se ilustra el grafico de barras con medias (n=4) y lineas de error. Letras distintas muestran significancia
estadistica (P < 0.05). segun la prueba LSD.

1.4 Discusion

La RS es un componente vital para la fotosintesis y el exceso o bajo suministro puede
limitar el rendimiento de los cultivos (Valladares & Niinemets, 2008). Esta es absorbida
para reacciones fotoquimicas o emitidas en forma de calor y fluorescencia como
mecanismo de fotoproteccion (Azcén-Bieto & Taldn, 2003). El uso de la fluorescencia de
la clorofila permite medir la eficiencia de la fotosintesis especialmente en condiciones de

estrés abiotico (Moreno et al., 2008), donde tiende a incrementarse (Baker, 2008).

Para esta investigacion se determiné el efecto de diferentes porcentajes de reducciéon de
la RS (67, 80 y 95%) sobre la eficiencia fotoquimica en dos variedades de cafia de azUcar
durante la fase de maduracion. Aunque se observaron diferencias entre variedades e

interacciones en ciertos parametros, estas diferencias no fueron consistentes en las siete
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semanas de evaluacion. Sin embargo, la RS resulté ser el factor principal en las respuestas
fisiolégicas, exhibiendo similitudes entre si (67, 80, 95%) en la mayoria de los casos
comparado con el testigo (0%). Los resultados del analisis estadistico se realizaron para
el factor RS, utilizando variables obtenidas mediante técnicas de medicion de la
fluorescencia de la clorofila, con el objetivo de determinar la eficiencia fotoquimica del

cultivo.

La variable Fv/Fm se ha empleado como un indicador de la eficiencia cuantica maxima del
fotosistema Il (PSII). En condiciones de estrés, la planta puede presentar una disminucion
significativa en el valor de Fv/Fm (Murchie & Lawson, 2013). Los hallazgos del estudio
sefalaron que la baja RS (67, 80 y 95%) no ocasion6 dafio fotoquimico en PSII, ya que el
valor promedio de Fv/Fm fue de 0,80 (Figura 1-2A). Estos resultados son respaldados por
informes previos en cafia de azucar, donde se ha registrado valores de Fv/Fm entre 0,80
y 0,83 en plantas sanas y en condiciones no estresantes (Koetle et al., 2022; Masoabi et
al., 2023; Sakaigaichi et al., 2019).

El estado funcional del PSII es clave en la fotosintesis y determinante en la captacion de
RS y en la transferencia de energia. El andlisis de Fo indica el grado de apertura de los
centros de reaccion en el PSll y establece una relacion entre la emision de fluorescencia y
la capacidad del P680* para absorber la energia procedente de LCHII (Goltsev et al., 2016),
permitiendo identificar los cambios en la eficiencia fotoquimica de una planta (Strasser et
al., 2000). Considerando los expuesto anteriormente, se encontré que Fo presenté un
incremento promedio general del 8,6% en la emision de fluorescencia durante las siete
semanas evaluadas (Figura 1-2B) debido a la baja RS (67, 80 y 95%). Los resultados
obtenidos indican que, aunque el PSII es funcional, el bajo suministro de RS gener6 una
alteracion que disminuyé la eficiencia en la transferencia de energia de excitacién
proveniente de LCHII hacia P680* (Strasser et al., 2004), resultando en una mayor emision

de fluorescencia.

La disipacion de la energia de excitacion a través de la emision de fluorescencia a baja RS
(67, 80 y 95%) desestabilizé ETR y ®PSII (Figura 1-3B y Figura 1-3C), pues se encontro
una reduccion del 19,5y 19,4% en la ETR y el ®PSII, respectivamente cuando se
compararon con el testigo (0%). Teniendo en cuenta que estas variables establecen una

conexion entre la eficiencia de las reacciones en la cadena de transporte de electrones y
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el estado funcional del PSIl en condiciones adversas (Stirbet & Govindjee, 2011), las
disminuciones observadas posiblemente generen un impacto negativo en el rendimiento

de la cafa de azUcar.

La fluorescencia de la clorofila a, ademas de medir la eficiencia cuantica de la fotoquimica
(Fv/Fm, ®PSII), permite cuantificar la porcion de energia que se disipa como calor (NPQ),
(Murchie & Lawson, 2013). En el estudio se observo que NPQ fue mayor en el testigo (0%)
y menor a baja RS (67, 80 y 95%). Un NPQ alto indica mayor disipacion térmica de la
energia como mecanismo de fotoproteccién. El testigo presenté un NPQ alto porque a
campo abierto la RS incidente fue mayor, al igual que el riesgo de fotoinhibicién del PSI|
por desacople de la proteina D1 (Kochetova et al., 2022). Sin embargo, en condiciones de
baja RS, NPQ se redujo en un 12%, no se activo en la misma proporcion que en el testigo,
ya que la disponibilidad de energia radiante fue menor (Figura 1-3A). Por lo tanto, se puede
afirmar que el exceso de energia fue disipado mediante el proceso de fluorescencia, lo
cual podria explicar el incremento observado en el valor de Fo (Figura 1-2B).

Mediante la metodologia OJIP es posible cuantificar los flujos de energia en las
membranas de los tilacoides y la eficiencia de la transferencia de electrones en el PSlI,
identificar la pérdida de energia de excitacion por emision de fluorescencia en diferentes
puntos en un tiempo determinado y relacionarlos con el estado redox de los aceptores y la
actividad de los centros de reaccion del PSII (Goltsev et al., 2016). Esto ofrece una ventaja
con respecto a las mediciones en hojas adaptadas a la luz descritos anteriormente. Para
nuestro conocimiento, no hay reportes del uso de OJIP en cafia de azUcar para la medicion
del impacto de la baja radiacién sobre la fase fotoguimica de la fotosintesis durante la fase

de maduracion.

La curva OJIP se compone de varios pasos que representan etapas especificas de la
excitacion de la clorofila y la transferencia de electrones (Zhang et al., 2016). En los pasos
0-J, los centros de reaccion estan abiertos y pueden recibir la energia de excitacion. Esto
indica la aceptacion de electrones procedentes de P680* y una reduccion parcial de QA
(Tsimilli-Michael, 2020). En esta investigacion, se observé un aumento en la emision de
fluorescencia en el paso J desde la tercera hasta la séptima semana, cuando la planta

experiment6 una reduccién del 95% de la RS incidente (Anexo Tabla A-3). Este aumento
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sugiere que una condicion extrema de baja RS puede llevar a la desactivacion del complejo
de evolucion del oxigeno (OEC) debido a un blogueo en la transferencia de electrones
desde el lado donador de electrones al lado aceptor P680*, causado por la falta de energia
(Frani¢ et al., 2020). Esto podria resultar en la retencion de electrones en los estados S»/S3
del complejo de evolucion de oxigeno, lo que, a su vez podria generar una molécula de
clorofila excitada (Ch*) capaz de originar especies reactivas de oxigeno (ROS) (Sharkey
et al., 2012).

No obstante, en la séptima semana, el valor de Fv/Fm fue de 0.79 (Figura 1-2A), lo que
sugiere que el nivel de estrés no alcanz6 un grado tan severo como para perturbar
significativamente la homeostasis de las ROS y causar dafios en PSII. En este contexto,
es posible que la disponibilidad limitada de energia (reduccién del 95% de la RS) haya
afectado la fotélisis del agua debido a la pérdida de capacidad oxidativa de P680*. Este
tipo de alteraciones en el flujo de energia, incrementan la emision de fluorescencia, afectan

negativamente la oxidacion de QA* y el transporte de electrones a lo largo de PSII.

A pesar de esto, se observé que los pasos I-P fueron los més sensibles a la baja RS (67,
80 y 95%), ya que desde la primera semana de evaluaciobn y hasta la séptima,
incrementaron en promedio la emisién de fluorescencia en un 16,6% y 11,5%,
respectivamente comparados con el testigo (0%) (Figura 1-5). Estos pasos estan
relacionados con el estado redox del pool de quinonas (QA, QB, PQ) y el paso de
electrones hacia el complejo citocromo (Cyt bef) (Stirbet & Govindjee, 2011). Debido a que
el incremento de la fluorescencia se da en primera instancia en el paso I, se asume que la
alteracion de las reacciones fotoquimicas en el PSIl es ocasionada por el bloqueé en la
transferencia de electrones de QA a QB*, lo que consecuentemente generaria un

incremento de fluorescencia en el paso P.

Es probable que el bloqueo en la transferencia de electrones ocurra por dafio en la proteina
P680 o por falta de energia para la reoxidacion de QA" (Strasser et al., 2000). Teniendo
en cuenta que, Fv/Fm (Figura 1-2A) present6 un valor normal, se descartan dafios por
fotooxidacion en PSII. Sin embargo, Shibamoto et al. (2009), sefialan que la alta emision
de fluorescencia es proporcional a la cantidad de QA" reducida, lo que podria confirmar
gue QA" no se pudo reoxidar afectado el flujo normal de electrones hacia QB* y demas

aceptores, generando un cuello de botella como lo mencionan Sales et al. (2023) en su
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estudio. Estos resultados esclarecen el efecto de la baja RS sobre la ETR y ®PSII,
indicando reduccion de la eficiencia en las reacciones fotoquimicas (He & Li, 2021; Zhang
et al., 2016) y posible afectacion en la produccion final de energia quimica destinada al
ciclo de Calvin-Benson.

Al analizar los parametros biofisicos de la curva OJIP (Figura 1-6), se observé que los
flujos de energia (ABS/RC, Dio/RC, Eto/RC y Tro/RC) no presentaron diferencias
estadisticamente significativas en la mayoria de las semanas evaluadas, por lo cual no se

tuvieron en cuenta como variables explicativas en este estudio.

Por el contrario, las eficiencias energéticas Wo y Eo presentaron diferencias significativas
en condicién de baja RS durante todas las siete semanas evaluadas. En promedio ¢E0 se
redujo en un 15% a baja RS (Figura 1-9). Este resultado confirma que los fotones
absorbidos no fueron suficientes para mover el electrén después de QA", generando un
bloqueo como se mencioné anteriormente. Entre tanto, Wo (Figura 1-8) se incrementé en
un 10% a baja RS. Esto sugiere, qué a pesar de la limitacién en la cantidad de fotones
disponibles en condicién de baja RS, el sistema desarrollé6 una mayor capacidad para
utilizar eficazmente los fotones, mejorando la eficiencia con la que un excitén atrapado
puedo mover un electron mas alla de QA  en la cadena de transporte de electrones,

comparado con el testigo.

Kouril et al. (2013) reportaron que a baja RS la sintesis de LHCII es mayor que la de
complejos PSII. Un aumento en la cantidad de antenas podria mejorar la absorcion de RS,
mientras que, la baja densidad de centros de reaccién podria reducir la competencia entre

ellos, mejorando la eficiencia de captacion y transferencia de excitones.

El pardmetro Fv que representa la diferencia entre Fm y Fo, también actiia como indicador
del estado funcional de PSII. Valores bajos de Fv indican una disminucion en la actividad
de PSIl y aumento en la disipacion térmica de la energia de excitacion (Goltsev et al.,
2016). En este estudio, se encontré que la baja RS caus6 un incremento del 12% en Fv
(Figura 1-5A), lo cual confirma la eficiencia de PSIl en la absorcion de energia y la
reduccion de NPQ (Figura 1-3A). Por el contrario, Vj (QA/QA) evalla la eficiencia del

transporte de electrones en PSll y representa la fraccién de QA con relacion a la quinona
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total (Goltsev et al., 2016; Kumar et al., 2020), se redujo en un 10% a baja RS (Figura 1-
5B), lo que significa que se alter6 la transferencia del electron hacia QB* (Goltsev et al.,
2016; Kumar et al., 2020). Estos resultados ratifican que el bloqueo en el aceptor de
electrones QA" gener6 una reduccion de eficiencia en las reacciones fotoquimicas del PSII.

Finalmente, los indices vitales se relacionan con la eficiencia y los dafios que puede
presentar el PSIl en condicidn de estrés. El parametro P, es el indice de funcionamiento
de PSIl y el DF es un indicador de las fuerzas impulsoras en el PSII con respecto a la
absorcion de RS (Banks, 2017; Kumar et al., 2020; Stirbet et al., 2014; Tsimilli-Michael,
2020). En el estudio, PI (25%) y DF (18%) se incrementaron a baja RS (Figura 1-9). Esto
sugiere que, la estructura y funcién del PSII no fue alterada y que LHCII y los centros de

reaccion fueron mas eficientes en la absorcion y transferencia de excitones.

1.5 Conclusion

Estos resultados destacan que, las variedades de cafia de azlcar y su interaccién con la
RS no exhibieron diferencias estadisticamente significativas y consistentes a lo largo del
periodo de estudio.

La RS result6 ser el factor principal que influy6 en las respuestas fotoquimicas de la cafia
de azlcar. Los tres niveles de RS exhibieron similitudes entre si (67, 80 y 95%) pero fueron

diferentes al testigo (0%) en la mayoria de los parametros y semanas evaluadas.

La respuesta fotoquimica de la cafia de azucar a la baja RS (67, 80 y 95%) determino que:

i) No hubo dafio en el PSII (alto Fv, Pl y un valor normal de Fv/Fm)
ii) La eficiencia en la absorcion de fotones disponibles fue mayor (altos Wo y DF)
iii) La contribucién de NPQ como mecanismo de fotoproteccién se redujo y en su

lugar fue mediada por la emisién de fluorescencia.

iv) Se genero un blogueo en el transporte de los electrones a partir del aceptor QA
(alto FI, FP y bajo ¢Eo, Vj)
V) El bloqueo disminuyé la eficiencia de inversion de energia de excitacion

reduciéndose ETR y ®PSII.
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2.Capitulo ll: Fotosintesis de la cana de
azucar (Saccharum spp.) en respuesta a la
baja radiacion

Resumen

A partir de la cafia de azlcar se obtiene azlcar y subproductos. Su rendimiento depende
del contenido de sacarosa en los tallos, que alcanza su punto maximo hasta la maduracion.
La genéticay el clima influyen en esta acumulacion. La variabilidad climética, puede afectar
la calidad de la radiacion solar (RS), la fotosintesis y la sincronia en los ciclos Cs4 - Cs,
incrementando las fugas de CO.. El objetivo del estudio fue determinar el efecto de la baja
RS sobre la fotosintesis de dos variedades de cafia de azUcar durante la fase de
maduracién en Colombia. Se evaluaron cuatro condiciones: campo abierto (0%) y tres
niveles de reduccion de RS (67, 80 y 95%) mediante el uso de mallas de color negro. Para
la construccion de curvas de luz y de carbono intercelular, se empledé un equipo de
intercambio de gases. Aungue se observaron diferencias entre variedades e interacciones
en ciertos parametros, estas diferencias no fueron consistentes en las siete semanas de
evaluacién. Sin embargo, se destaco la RS como el factor determinante en las respuestas
fotosintéticas, exhibiendo similitudes entre si, pero difiriendo del testigo. La baja RS no
alter6 la eficiencia cuantica; sin embargo, redujo en promedio la tasa maxima de
fotosintesis y el punto de compensacién de luz en un 25% y 42%, respectivamente. La
respiracion disminuyd en un 44%, la tasa de transporte de electrones, en un 23% vy la
actividad de la enzima RuBisCO, en un 33%. Esto indica que, aunque la cafia de azlcar
absorbié la RS disponible y redujo su gasto energético, la baja RS disminuyé la tasa de
conversion de energia luminica a energia quimica. Esta disminucion en la produccion de
ATP y NADPH afecto la sincronia de los ciclos C4 y Cs, alter6 la regeneracion de RuBP y
la actividad de la enzima RuBisCO. Como resultado, la baja RS resulté en una reduccion
promedio del 22% en la tasa de fotosintesis, debido a la disminucién de la velocidad de las

reacciones de carboxilacion en el ciclo de Calvin-Benson.

Palabras Clave: Sombra, via C4, punto de compensacion de luz, curva A/Ci, PEP

carboxilasa, RuBisCO.
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2.1 Introduccidn

La cafia de azucar pertenece al género Saccharum spp., tiene su origen en las islas del
Archipiélago Malayo, Nueva Guinea y Polinesia (Parthasarathy, 1948). Es un cultivo
industrial y fuente econdmica de paises ubicados en zonas tropicales y subtropicales
(Moore et al., 2013). Es usada como materia prima para la produccioén de azucar, etanol,
bagazo y bioenergia, entre otros. Ademas, a nivel mundial cuenta con una superficie
cultivada de 26,3 millones de hectareas con una produccion de 1.900 millones de toneladas
anuales (FAO, 2022).

La maduracién de la cafia de azlcar corresponde a la fase donde se alcanza la maxima
acumulaciéon de sacarosa en los tallos de la planta (Shanthi et al., 2022). El éxito de este
proceso depende de la combinacién de factores climaticos, el potencial genético de cada
variedad y el manejo del cultivo (Cardozo & Sentelhas, 2013). Durante la fase de
maduracién, se requieren condiciones climaticas particulares, que incluyen cielos
despejados, ausencia de precipitaciones, asi como dias célidos y secos, que favorecen la
acumulacion de sacarosa (Zhao & Li, 2015).

Las precipitaciones prolongadas durante la fase de maduracion no solo impactan la
acumulacion de sacarosa debido al exceso de humedad, sino también debido al
incremento de dias nublados, lo cual reduce la radiacion solar (RS) incidente sobre el
cultivo (Cardozo & Sentelhas, 2013).

La RS es la principal fuente de energia que impulsa el proceso de fotosintesis (Avila-
Zarraga, 2009). Sin embargo, su influencia va mas alla del suministro de energia ya que
también regula y ejerce control sobre diversos procesos fisioldégicos y bioquimicos del
aparato fotosintético, lo cual resulta determinante en el crecimiento y rendimiento del
cultivo (Durand et al., 2021).

La cafla de azlcar es una especie con metabolismo fotosintético Ca., caracterizada por
presentar adaptaciones anatémicas y bioquimicas que le confieren una mayor eficiencia

en la fijacion de carbono (von Caemmerer & Furbank, 2016).
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En especies C., la fijacion de carbono ocurre en el mesoéfilo mediante la accion de la
enzima anhidrasa carbonica, la cual cataliza la hidratacion de CO. para producir
bicarbonato (HCO3). La enzima fosfoenolpiruvato carboxilasa (PEPC) convierte el HCOs
en oxalacetato y luego en malato, el cual es descarboxilado en la vaina del haz liberando
piruvato y CO,. El piruvato se transloca al mesotfilo para regenerar la enzima
fosfoenolpiruvato (PEP). Mientras que, el CO; se asimila en forma de glucosa a través de
la accién de la enzima ribulosa 1,5 bisfosfato carboxilasa-oxigenasa (RuBisCO) en el ciclo
de Calvin-Benson (Denton et al., 2013; Ludwig, 2013; Lundgren et al., 2014).

El mecanismo de concentracion de carbono que poseen las especies Ca4, reduce la
actividad oxigenasa de la RuBisCO y disminuye los costos fotorrespiratorios comparado
con especies Cs(Sage et al., 2012) . No obstante, la regeneracion de PEP en las células
del mesdfilo requiere gastos energéticos adicionales, cuya compensacion dependera de la
eficiencia en el uso de la RS y la inversion energética en la fotoquimica de la planta
(Marchiori et al., 2014; Yin et al., 2011).

La eficiencia en el uso de la RS esta determinada por la calidad espectral y la capacidad
del cultivo para interceptarla. Estos aspectos a su vez pueden ser limitados por la alta
variabilidad climatica, la edad y por caracteristicas morfoldgicas foliares propias de cada
especie, afectando la conversion de la energia luminica a energia quimica a través de la

fotosintesis (Sadras et al., 2016).

Anteriormente, se explicd que las especies con via Cs emplean el ciclo C4 para fijar el CO-
y el ciclo C; para metabolizar el CO; y convertirlo en carbohidratos (Arce Cubas et al.,
2023; Lundgren et al., 2014). Aunque este mecanismo de concentracion de carbono
confiere ventajas significativas, estas especies pueden ser mas susceptibles a la alta
fluctuacion de la RS (Wang et al., 2022) La baja RS puede reducir la induccion fotosintética,
alterar la sincronia en los ciclos Cs y Cs, disminuir la eficiencia cuantica para la fijacion de
CO,, incrementar la tasa de fotorrespiracion y las fugas de CO., lo que conlleva a una

reduccion en la eficiencia fotosintética (Kubasek et al., 2013; Wang et al., 2022).

Ante la elevada variabilidad de la RS, la planta implementa una serie de adaptaciones en
su magquinaria fotosintética. Entre estas, se incluye la modulaciéon de las enzimas que

intervienen en el ciclo de reduccion de carbono, la modificacién de los componentes del
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transporte de electrones, y la regulacion de las proteinas y pigmentos fotosintéticos
(Mathur et al., 2018). Por esta razon, el coste energético de la fotosintesis es mayor en RS
fluctuante que en condiciones de estado estacionario (Wang et al., 2022).

Para lograr una fotosintesis 6ptima, es esencial que la enzima RuBisCO se encuentre
activa y que ocurra la regeneracion eficiente de la Ribulosa 1-5 bifosfato (RuBP)
(Wimalasekera, 2019). En la fase luminica de la fotosintesis, la disponibilidad de RS regula
la densidad de flujo fotnico y ejerce una influencia significativa en la produccién de ATP y
NADPH. Esta energia es crucial para la regeneracion de RuBP y, al mismo tiempo, controla
la actividad de la enzima RuBisCO (Kaiser et al., 2015; Mathur et al., 2018).

A nivel investigativo, las curvas de fotosintesis/ radiacién fotosintéticamente activa (A/PAR)
y las curvas de fotosintesis/carbono intercelular (A/Ci) permiten implementar modelos
bioquimicos de fotosintesis foliar en funcion de la intensidad luminica y la concentracion
de CO;intercelular (Kabir et al., 2023). Esta informacion permite comprender los cambios
metabdlicos que ocurren en las enzimas involucradas en la asimilacion de carbono,
cuantificar la eficiencia y la capacidad fotosintética de las plantas, asi como su
adaptabilidad a diferentes ambientes (Herrmann et al., 2020; Stinziano et al., 2017).

Un ejemplo concreto de la utilidad de las curvas de luz y curvas A/Ci se ha observado en
el estudio de Kabir et al. (2023), donde se evalud la respuesta del pimiento a diferentes
niveles de sombra. La curva A/Ci permitid el célculo de parametros bioquimicos de la
fotosintesis como la tasa maxima de carboxilacion de Rubisco, la tasa maxima de
transporte de electrones para la regeneracién de RuBP, la respiracion entre otros. A partir
de dichos pardmetros, Kabir et al. (2023) determinaron la actividad de la RubisCO en los
diferentes tratamientos de sombra, su respuesta a diferentes concentraciones de COy
como se relacioné con la capacidad fotosintética del pimiento. Mientras que, la
construccion de curvas de luz les permitio estimar parametros como el punto de
compensacion de luz, el rendimiento cuantico y la fotosintesis neta méxima. Estos
parametros resultaron esenciales para comprender cdmo la fotosintesis se ve influenciada
por la RS incidente, modelar la fotosintesis y prever la productividad primaria con relacion

a la intensidad de la RS.
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Para nuestro conocimiento, no se ha reportado la respuesta de las curvas A/PAR y A/Ci
en condicion de baja RS en la cafia de azucar durante la fase de maduracion. En ese
sentido, a partir de este estudio se busca determinar el efecto de la baja RS en la eficiencia
fotosintética, de dos variedades contrastantes en su maduracion natural y la acumulacion
de sacarosa (CC 01-678, de maduracion temprana con alta acumulacién de sacarosa, y

CC 05-430, de maduracién tardia con acumulacion intermedia de sacarosa).

2.2 Metodologia
2.2.1 Zona de estudio

El estudio se realizé en campo, en el lote 13E de la estacién experimental San Antonio de
los Caballeros, del Centro de investigacion de la cafia de azucar de Colombia —
CENICANA, georreferenciado en las coordenadas 3°21' N, 76°17' W. El lote de evaluacion
esta ubicado en la zona agroecolégica seca - semiseca perteneciente al valle del rio
Cauca, con una consociacion de suelos Cantarina y Palmira, ambos con orden taxonémico
Mollisols y correspondiente al grupo de suelo 6 — 11 y de humedad H1. La zona de estudio
se encuentra a una altitud de 1000 m.s.n.m, con una precipitacion de 1141 mm, humedad

relativa de 80% y temperatura media anual de 23.3 °C.

2.2.2 Material vegetal y establecimiento del cultivo

Se utilizaron dos variedades de cafia de azucar Cenicafia-Colombia contrastantes en su
maduracién natural y acumulacién de sacarosa: la CC 01-678 (madurez fisiologica
temprana y alta sacarosa) y la CC 05-430 (madurez fisiologica tardia y sacarosa
intermedia). Para la siembra del material se tomaron trozos de tallo con aproximadamente
4 yemas, se depositaron en al interior del surco asegurando los trozos de tallo quedaran
traslapados y distribuidos uniformemente en cada parcela experimental. Posterior a la
siembra, se programaron labores agronémicas necesarias para un adecuado crecimiento
y desarrollo del cultivo (riegos periédicos, aporque, fertilizacién y control de arvenses). Las
siete semanas de evaluacion del experimento se llevaron a cabo entre Marzo y Abril del
2022 con un volumen de precipitacion de 258 mm considerado normal para la época del

afo. La temperatura media fue de 23 °C y la RS media de 430 cal cm2 dia-1.
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2.2.3 Diseflo experimental, tratamientos y muestreo

Un disefio de bloques completos aleatorizados en arreglo factorial 4x2 (porcentaje de RS
x variedad) fue empleado. Se evaluaron cuatro bloques y en cada bloque ocho parcelas
de las cuales se asignaron cuatro para cada variedad, para un total de 32 parcelas en
campo, cada parcela estuvo conformada por cuatro surcos a una longitud de 3 m y
distancia de siembra de 1,65 m entre surcos con area efectiva de 15 m2,

A una altura de 5 m se instalaron mallas en color negro disponibles en el mercado con
diferentes calibres para generar gradientes de sombra y reducir el porcentaje de RS
incidente. Se evaluaron cuatro condiciones: campo abierto (0%) y tres niveles de reduccion
de RS (67, 80 y 95%)

La evaluacion experimental se llevé cabo en la etapa de maduracion,12 meses después
de emergencia del cultivo por un periodo de siete semanas. Desde las 8 hasta las 15 h se
realizaron curvas de fotosintesis en respuesta a la radiacion fotosintéticamente activa
(A/PAR) y el carbono intercelular (A/Ci), las mediciones se hicieron quincenalmente en la
semana 3, 5, 7. Por otro lado, se llevaron a cabo analisis de intercambio de gases en las

semanas 1, 3,5y7.

2.2.4 Variacion diurna de laradiacion fotosintéticamente activa

La radiacién fotosintéticamente activa (PAR) se midi6 en los tres tratamientos de baja RS
(67, 80 y 95%) y en el testigo a campo abierto (0%). Para esto, se empled una barra
cuantica (Spectrum Technologies, Inc. Aurora, lllinois, USA.), los datos fueron registrados
cada 10 minutos desde las 7 hasta las 17 h. La RS diaria, la precipitacion y la temperatura
también fueron registradas por la estacion meteorolégica “Cenicafia” de la Red

Meteorolégica Automatizada (RMA).
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2.2.5 Curva de la fotosintesis en respuesta a la radiacién

fotosintéticamente activa (A/PAR)
La curva A/PAR se midio utilizando un equipo de fotosintesis portatil (LI-6400XT; LI-COR,

Lincoln, NE, EE. UU.) a una concentraciéon de CO, de 400 pmol m2s?, una humedad
relativa que oscil6 entre 50 - 60 % y una temperatura de la cubeta de 32 °C. La intensidad
de la luz se redujo gradualmente de la siguiente manera 2300, 1900, 1600, 1300, 1000,
600, 400, 200, 100 y 0 pumol de fotones de luz m-?2 s. Se seleccioné la primera hoja
completamente expandida de un tallo aleatorio de cada una de las parcelas experimentales
para cada una de las semanas evaluadas, se introdujo la hoja en la camara y se esperé
10 minutos hasta estabilizar los parametros fotosintéticos. Los tiempos de espera para
cada radiacién fueron de 120 s. A partir del modelo matematico Michaelis Menten
(Melgarejo et al., 2010) se obtuvo la tasa fotosintética maxima con PAR saturante (Am par),
la eficiencia cuéantica (€ ear), la tasa de respiracion oscura (Rd par) Y el punto de

compensacion de luz (PCL).

2.2.6 Curva de la fotosintesis en respuesta al carbono
intercelular (A/Ci)

La curva de respuesta A/Ci se midié utilizando un equipo de fotosintesis portatil (LI-6800;
LI-COR, Lincoln, NE, EE. UU.) Al interior de la camara se programaron condiciones
estables, la PAR fue 1500 pmol fotones de luz m2s?, la velocidad del ventilador a 10000
rpm, el flujo del aire a 500 pmol mol™, la velocidad de la bomba alta, la sobrepresion de la
camara a 0.1 kPa, temperatura de la cubeta a 32 °C y la humedad relativa del aire se fij6
a 60%. Para la concentracién de CO; se usaron 10 concentraciones de CO; 400, 300, 200,
100, 0, 400, 600, 800, 1000, 1200 ppm de CO; y antes de la recoleccion de los datos se
esperd 5 minutos para la estabilizacién de los parametros fotosintéticos. El tiempo de
espera para colectar el dato entre cada PAR estuvo entre los 120 sy 180 s. Se seleccioné
la primera hoja completamente expandida de un tallo aleatorio de cada una de las parcelas
experimentales para cada una de las semanas evaluadas y se realizé la curva A/Ci. A partir
del modelo matemético Michaelis Menten (Melgarejo et al., 2010) se obtuvo el punto de
compensacion de carbono (PCC), la eficiencia de carboxilacion (€ co2), la tasa fotosintética

méxima con CO, saturante (Am co2) Y la tasa respiracion oscura (Rd coy).
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Para determinar la velocidad méxima de carboxilacién de las enzimas PEP (VP ma) ¥
RuBisCO (VC max), se utilizaron las ecuaciones descritas por Almeida et al. (2021). Debido
a que las mediciones se hicieron a 32°C, se utiliz6 el coeficiente Kpzs tedrico (constante de
Michaelis-Menten de PEPC para CO, a 25 °C) reportado por Boyd et al. (2015) en plantas

C.y el Kp se determind utilizando la ecuacion descrita por Scott y Smith, (2022).

En cuanto a la tasa maxima de transporte de electrones para la regeneracion de RuBP
(Jmax = ETR), se calcul6 a partir de los datos de fluorescencia de la clorofila medidos con
el equipo de intercambio de gases abierto con fluorometro multifase (Li-6800-01, Li-COR,
Lincoln, Nebraska, EE. UU). La ecuacién (2-1) para el calculo la describe Moreno et al.,
(2008).

(Fm' — Fs)

> x0,84%0,5%PAR (2.1)

Donde:

Fm'= Fluorescencia maxima adaptada a la luz

Fs= Fluorescencia estable

El valor de 0,84 en la formula equivale a la proporcién de luz absorbida y el 0,5 a la
proporcion de luz que es transferida a los fotosistemas (PSIl y PSI) y la PAR utilizada en

pmoles m? s

Nota: Adaptado de La fluorescencia de la clorofila a como herramienta en la investigacion de efectos téxicos en el aparato

fotosintético de plantas y algas, Moreno et al., (2008)

2.2.7 Fotosintesis, conductancia estomatica, transpiracion y

respiracion oscura

La tasa fotosintética (A), conductancia estomatica (gs) y transpiracién (E) se midieron en
los tres tratamientos de baja RS (67, 80 y 95%) y en el testigo a campo abierto (0%). Para
determinar la capacidad fotosintética de la hoja se extrajeron los datos de la intensidad de
1300 pmol de fotones de luz m? sy para la tasa respiratoria 0 pmol de fotones de luz m-

2 51 de las mediciones realizadas en la curva de luz.
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2.2.8 Andlisis estadistico
Se evalud el efecto del porcentaje de reduccién de la RS (0, 67, 80 y 95%) por bloque y

variedad con andlisis independientes para cada tiempo (semana 1, 3, 5y 7). Las pruebas
de significancia estadistica se llevaron a cabo usando ANOVA de dos vias y las medias se
clasificaron usando la prueba Least Significant Difference de Fisher (LSD) al 95% de nivel
de significancia con software estadistico R version 4.1.0 (R Core Team, 2022), y para la
elaboracion de graficas se uso6 el paquete ggplot2 version 3.3.5 (Wickham, 2016).

2.3 Resultados

Para determinar el efecto de la baja RS sobre la eficiencia fotosintética se evaluaron
diferentes parametros obtenidos a partir de las curvas A/PAR, A/Ci e intercambio de gases
en dos variedades de cafia de azUcar durante la etapa de maduracion. El andlisis
estadistico se realiz6 para el factor variedad, RS y la interaccion entre la variedad por la
RS.

El anova para las curvas A/PAR y A/Ci (Anexo Tabla B-1 y Tabla B-2), no mostro
diferencias estadisticamente significativas en el factor variedad, ni tampoco en la
interaccion entre variedad y RS. Por otro lado, el andlisis de intercambio de gases (Tabla
B-3), tampoco mostro diferencias estadisticas en la interaccién entre variedad y RS.
Mientras que, el factor variedad solo presento diferencias estadisticas en la quinta semana
en los parametros A, gsw y E. Debido a la falta de consistencia estadistica a lo largo del
tiempo, se determind que el factor variedad no aporté significativamente al desarrollo y

explicacién de los resultados del estudio.

El factor RS mostré diferencias estadisticamente significativas en los parametros de las
curvas A/PAR, A/Ci e intercambio de gases en las semanas evaluadas. Por lo tanto, se
consider6 como el factor principal para explicar las respuestas fisiolégicas observadas.
Estadisticamente, los tres niveles de RS (67, 80 y 95%) no presentaron diferencias
estadisticas entre si en la mayoria de los parametros, pero si mostraron diferencias
significativas al compararse con el testigo. Por esa razon, los resultados de las pruebas de
comparacion de medias y los graficos de este capitulo se realizaron especificamente para
el factor RS.
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2.3.1 Variacion diurna de la radiacion fotosintéticamente activa

Durante las siete semanas de evaluacion se monitoreo la variacion incidente de la PAR en
las telas oscuras desde las 7 h hasta las 17 h (Figura 2-1). Se encontrd que en promedio
el testigo a campo abierto (0%) presento valores entre los 103 — 1777 ymoles fotones m
s, mientras que, reducciones del 67% presentaron una variacion entre 30 - 620 ymols
fotones m? s, el 80% entre 17 - 374 ymols fotones m2 sty el 95% entre 1 - 129 ymols

fotones m? st

Figura 2- 1: Variacion diurna de la radiacion fotosintéticamente activa (PAR) a la baja

radiacion.
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Nota: Los datos corresponden al promedio diario modelado de las siete semanas de evaluacion desde las 7 hasta las 17 h.
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2.3.2 Curva de la fotosintesis en respuesta a la radiacién

fotosintéticamente activa (A/PAR)

De acuerdo con el andlisis de medias (Tabla 2-1), en la tercera semana, la baja RS (67,
80 y 95%) redujo en promedio la Am par €n un 20% y el PCL en un 43%. Estas reducciones
se mantuvieron en la quinta semana, con valores del 32% y 36%, respectivamente. Sin
embargo, en la séptima semana, solo la Am par presentd una disminucién del 25% en los
tratamientos 80% y 95% de baja RS. En promedio, durante todo el periodo experimental
en condiciones de baja RS, la Am par mostr6 una reduccion del 24%, y el PCL disminuyd

en un 42%.

En cuanto a la variable ¢ PAR, en la tercera semana se observaron diferencias
estadisticamente significativas con una reducciéon del 95% en la RS, lo que resulté en una
disminucion del 15% comparado con el testigo. En la quinta semana, solo se encontraron
diferencias estadisticas con una reduccion del 67% en la RS, incrementandose el € PAR
en un 15% respecto al testigo. Por ultimo, en la séptima semana, no se observaron
diferencias estadisticas en € PAR entre los niveles de RS (0, 67, 80 y 95%). Aunque la ¢
par fue variable en condicion baja RS, al compararse con el testigo no present6 diferencias
significativas en la mayoria de las semanas evaluadas (Tabla 2-1).

Finalmente, se observé que a medida que la reduccién de la RS aumentd, la Rd par
disminuy6 proporcionalmente, respecto al testigo. En la tercera semana, la RS baja (67,
80, y 95%) redujo en promedio la Rd par €n un 47%. En la quinta semana, las diferencias
solo se observaron en los niveles de RS al 80% y 95%, con una reducciéon promedio del
44%. En la séptima semana, la reduccién promedio fue del 48% para los tres niveles de
baja RS (67, 80, y 95%). Mientras que, el promedio general para las siete semanas con
baja RS fue del 44% (Tabla 2-1).
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Tabla 2- 1: parametros de la curva de luz en respuesta a la baja radiacion en cafa de

azUcar durante la fase de maduracion.

Semana Radiacion AM pag PCL € PAR R par

pumol CO2m2s?t  pmol oy m?2s?  umol coz /[umolgoyy pmol CO2 m2?s?

0 276 21 % 274 +64 # 0.046 +0.006 2 -2.2 +06 ¢

67 23.3 +3.1 " 19.1 #50 P 0.046 +0.005 & -1.5 +0.3 °*

3 80 21.3 +35 " 158 #4.7 P 0.048 +0.006 & -1.2 0.4 °
95 22.1 +3.0° 121 #29 ¢ 0.039 #0.004 * -0.8 0.2 =@

0 30.7 +6.8 @ 22.0 +6.3 @ 0.046 +0.007 ® -1.7 0.7 °

67 227 #43 " 169 #4.6 # 0.051 +0.004 2 -15 0.4 °

> 80 20.6 #3.8 ° 134 #58 P 0.044 +0.006 ® -1.0 +0.4 2
95 19.9 #39 ° 11.7 #35 ® 0.044 #0.005 ®* -0.9 +0.3 2

0 25,5 #3.6 @ 26.8 #7.9 @ 0.042 +0.007 2 -2.0 £0.7 °

67 227 #3.2 ® 149 #50 P 0.045 #0.007 2 -1.1 x05 2

! 80 20.3 +1.6 " 157 #7.3 P 0.044 #0.007 & -1.1 +0.3 @
95 18.0 +4.4 ¢ 123 6.7 ® 0.044 #0.002 & -0.9 #0.7 2

Nota: Am par: Tasa fotosintética maxima (con PAR saturante); PCL: Punto de compensacion de luz; € par: Eficiencia cuantica;
Rd par: Tasa respiratoria en curva de luz. Los valores corresponden a la media (n=4) con su respectiva desviacién estandar.

Letras distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05). segun la prueba LSD.

En la Figura 2-2 se puede apreciar la dindmica de las curvas de luz en dos variedades de
cafia de cafia de azucar en respuesta a cuatro porcentajes de reduccion de la RS. Aunque
no se encontraron diferencias estadisticamente significativas en la interaccion entre
variedad y RS (Anexo Tabla B-1), fue evidente que la variedad CC 01-678 mostr6 un
comportamiento mas estable en condiciones de baja RS, en contraste con la variedad CC
05-430, cuya respuesta presentd mayor fluctuaciébn en las diferentes semanas de

evaluacion (Figura 2-2).
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Figura 2- 2: Curvas de luz en respuesta a la baja radiacion en cafia de azlcar durante la

fase de maduracion.
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2.3.3 Curva de la fotosintesis en respuesta al carbono
intercelular (A/Ci)

Al examinar los resultados del andlisis de medias (Tabla 2-2), se observé una disminucion
promedio del 42% en el PCC en condicién de baja RS (67,80 y 95%) durante las siete
semanas de evaluacion. En tanto, durante la tercera y quinta semana, la Am coz presenté
una disminucion promedio del 31% en los tratamientos del 80% y 95% de reduccién de la
RS. En la séptima semana, la diferencia solo fue evidente cuando se redujo el 95% de la

RS con una disminucion del 44%.

Tabla 2- 2: Variables de la curva A/Ci en respuesta a la baja radiacion en cafia de azUcar

durante la fase de maduracion.

Semana Radiacién AM co2 pcc € coz Rd coz

umol COz m2s? ppm umol CO2 m2s?t  umol CO; m2s?

0 41.2 +88 @ 9.8 #4.2 2 0.181 *0.061 ® 3.4 2.1 °

67 37.0 5.9 @ 47 +3.1 ° 0.223 +0.071 ® -1.8 *1.2 2

3 80 25.8 +4.8 * 6.6 +2.4 ® 0.259 +0.071 @ -2.3 +0.8 @
95 282 +49 ° 44 +1.6 " 0.184 +0.043 ° -1.3 0.3 @

0 382 7.3 2 95 +£3.2 & 0.26 +0.041 @ -43 +16 °

67 348 +8.7 ® 52 1.6 ® 0.226 +0.053 2 -2.2 0.8 @

> 80 30.7 #5.5 ¢ 55 +2.8 P 0.224 +0.045 2 -2.0 0.8 @
95 246 +6.1 ¢ 4.7 +2.0 ® 0.232 +0.041 @ -1.8 £0.7 @

0 36.7 6.3 2 9.7 +3.8 2 0.242 +0.054 @ -4.0 £1.4 °

; 67 30.7 47 2 9.6 1.7 2 0.216 +0.054 2 -3.8 #1.4 °
80 309 #6.3 @ 5.2 #2.3 " 0.191 +0.038 ? -1.5 #1.1 @

95 205 #6.5 ° 4.4 #1.6 ® 0.208 +0.088 2 -14 +0.6 @

Nota: Am cop: Tasa fotosintética méaxima (con CO, saturante); PCC: Punto de compensacion de carbono; € co.: Eficiencia

de carboxilacién; Rd co.: Tasa respiratoria en curva de carbono Los valores corresponden a la media con su respectiva

desviacién estandar. Letras distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05). segun la prueba LSD.
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Continuando con el andlisis, la € co. no mostré diferencias estadisticamente significativas
en ninguna de las semanas evaluadas. Mientras que, durante las siete semanas de
evaluacion Rd co2 (Tabla 2- 2) presentd el mismo comportamiento ya descrito con una
reduccion aproximada del 48% en condicion de baja RS (67, 80 y 95%).

En la Figura 2-3, se presenta la dindmica de las curvas A/Ci en dos variedades de cafia de
azucar sometidas a diferentes tratamientos de reduccion de la RS. Se observé una
respuesta similar entre las semanas evaluadas en términos de variedad. En cuanto al
efecto de los tratamientos, se encontrd que el testigo exhibié valores mas altos en la Am

coz (Tabla 2-2) con relacion a los tratamientos de baja RS.
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Figura 2- 3: Curvas A/Ci en respuesta a la baja radiacion en cafia de azucar durante la
fase de maduracion.
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Figura 2- 4: Variables bioquimicas en respuesta a la baja radiacién en cafia de azucar

durante la fase de maduracion.
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muestran significancia estadistica (P < 0.05). segun

la prueba LSD.

Los pardmetros bioquimicos asociados con la fotosintesis mostraron diferencias
significativas en los parametros VP wax, VC max Y J max (Figura 2-4) en respuesta a diferentes

niveles de reduccion de la RS durante el periodo de evaluacién.

El parametro VP wax (Figura 2-4A) se redujo en un 35% Unicamente en la séptima semana
de evaluacion en condiciones de baja RS (67, 80 y 95%). Por otro lado, el parametro VC

vax (Figura 2-4B) present6 una disminucion promedio del 33% cuando la RS se redujo en

un 80% y 95% durante todo el tiempo experimental.
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Finalmente, se encontrd que el parametro J max (Figura 2-4C), experimentd una reduccion
promedio del 23% durante la tercera y quinta semana de evaluacioén en condicion de baja
RS (67, 80 y 95%). A diferencia de la séptima semana, donde las reducciones alcanzaron
el 20% pero solo en el tratamiento del 95% de reduccién de la RS.

2.3.4 Fotosintesis, conductancia estomatica, transpiracion y

respiracion oscura

El andlisis de medias realizado para el factor RS (Anexo Tabla B-4) revel6 que a baja RS
(67, 80 y 95%), la A, gs ¥ E experimentaron una disminucién significativa en las semanas
3,5y 7 (Figura 2-5) comparado con el testigo (0%). En promedio, durante las evaluaciones
de la tercera y quinta semana, la variable A registré una reduccion del 22% en condicién
de baja RS. Mientras que, en la séptima semana de evaluacion, la reduccién promedio de
A fue del 21%, cuando la RS disminuyé en un 80% y un 95%.

Por otro lado, la variable gs disminuyé en un promedio del 26%, y la variable E mostré una
disminucion del 20% en condicion de baja RS (67, 80 y 95%) en las siete semanas de
evaluacion. Entre tanto, Rd disminuyd un 46% en promedio en condicién de baja RS a lo

largo de todas las semanas de evaluacion.
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Figura 2- 5: Variables de intercambio de gases en respuesta a la baja radiacién en cafa

de azlcar durante la fase de maduracion.
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2.4 Discusion

La fotosintesis en las plantas estd sujeta a la influencia de multiples factores. La
disponibilidad de radiacion solar (RS) es uno de los factores mas criticos, ya que la energia
luminica es fundamental para llevar a cabo la sintesis de carbohidratos en el proceso
fotosintético (Shi et al., 2022).

No obstante, la RS es también el factor mas variable en los entornos naturales,
experimentando cambios rapidos en periodos de tiempo que van desde segundos hasta
horas. Estos cambios son resultado de fluctuaciones en el angulo de las hojas, la presencia

de nubesy el sombreado generado por la estructura del dosel vegetal (Yamori, 2016). Esta
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naturaleza variable de la RS plantea desafios significativos para la fotosintesis. Debido a
gue la RS fluctia constantemente, la fotosintesis debe equilibrar de manera eficiente la
energia absorbida con la energia requerida por las diferentes vias metabdlicas de la planta
(Yamori, 2016).

En esta investigacion, se examind la respuesta fotosintética de dos variedades de cafa de
azucar en condiciones de baja RS utilizando para ello el analisis de las curvas A/PAR, A/Ci
e intercambio de gases. Los resultados obtenidos (Anexo Tabla B-1, B-2, B-3), indicaron
gue, aungue se observaron diferencias estadisticas entre variedades e interacciones en
ciertos pardmetros, estas diferencias no fueron consistentes a lo largo de las siete

semanas de evaluacion.

Sin embargo, al analizar de manera detenida el factor RS, se encontr6é que, en la mayoria
de los casos, los tres niveles de baja RS (67, 80 y 95%) mostraron similitudes notables
entre si, pero difirieron significativamente del testigo (0%), como se puede observar en las
Tablas 2-1, 2-2 y el Anexo Tabla B-4, en todas las semanas de evaluacion. En
consecuencia, los resultados de este estudio se discutieron basandose en las respuestas
obtenidas con el factor RS, destacandose como el factor principal en las respuestas

fotosintéticas observadas.

Para estudiar, la relacion entre fotosintesis y la RS se utilizan las curvas A/PAR que son
una herramienta Util y valiosa (Lachapelle & Shipley, 2012). Ya que, a partir de modelos
predictivos se pueden estimar parametros como el punto de compensacion luz (PCL), la
tasa fotosintética maxima con PAR saturante (Am par), la eficiencia cuantica (€ par), y la
respiracion (Rd) (Herrmann et al., 2020), que permiten ilustrar de manera clara y
cuantitativa cémo la fotosintesis se modifica en funciéon de la intensidad de RS, lo que
resulta fundamental para comprender la dinAmica del proceso fotosintético y optimizar su

rendimiento en diferentes condiciones ambientales (Kabir et al., 2023).

En contraste con los resultados previamente reportados en maiz, Miscanthus giganteus y
cafia de azucar por Pignon et al. (2017), Sage (2013), y Sales et al. (2023), donde se

observo una disminucion en el rendimiento cuantico (€ par) €n condicién de baja RS, en el
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presente estudio, no se observo alteracion en el € par €n condicién de baja RS comparado

con el testigo (Tabla 2-1).

De acuerdo con Collison et al. (2020), mantener o aumentar el € par, S€ CoOnsidera una
respuesta adaptativa de la planta a la sombra. Esto concuerda con lo que encontrd
Marchiori et al. (2014) al evaluar un genotipo de cafia con alto auto sombreado, donde la
parte inferior del dosel mostré un aumento en el € par con relacion a la parte superior. Los
procesos de aclimatacion a la luz baja aumentarian la eficiencia en el uso de la luz y, por
lo tanto, la fotosintesis de las hojas sombreadas o las ubicadas en las posiciones mas
bajas del dosel, aumentando la cantidad de CO fijado por todo el dosel (Almeida et al.,
2022).

Teniendo en cuenta este reporte, que el € par NO disminuya en condiciones de baja RS,
permite una mayor estabilidad de la fotosintesis en dichos ambientes. Por lo tanto, es
probable que las variedades de cafia de azucar (Cenicafia — Colombia) evaluadas en este
experimento, presenten buena estabilidad a la fluctuacién de la RS. Es importante destacar
gue mejorar 0 mantener el € par NO garantiza una mayor eficiencia de la fotosintesis en
términos absolutos, ya que, en condiciones éptimas de RS, aunque la planta tenga un €
par bajo, su eficiencia fotosintética podria ser mayor (Marchiori et al., 2014). Esta respuesta
se observo en la Figura 2-2, en donde radiaciones menores a los 500 umol de fotones de
luz m-? s permitieron que la fotosintesis de los tratamientos de baja RS fuera similar a la

fotosintesis del testigo.

No obstante, al analizar la eficiencia de conversién de la energia luminica, medida
mediante la Am par (Tabla 2- 1), relacionada con la cantidad de electrones transportados
a través del PSIl (OGren & Evans, 1993; Ye et al., 2013). Se observé que la Am par
present6 una reduccion promedio del 24% en condicion de baja RS (67, 80 y 95%) durante
las siete semanas de evaluacion. Estos resultados, concuerdan con lo reportado por
Mathur et al. (2018), donde se menciona que la baja disponibilidad de RS afecta la
eficiencia de conversion de energia luminica y el rendimiento fotosintético de la planta. Es
importante destacar que, a pesar del efecto negativo de la baja RS, se encontré que la

maxima eficiencia se alcanzé a una intensidad luminica de 2300 pumol(fot) m-2s* (Figura 2-
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2), lo que resalta la notable capacidad de la cafia de azucar para absorber energia a una
mayor intensidad de RS.

La eficiencia en la conversion de energia luminica y el rendimiento fotosintético determinan
el equilibrio en el balance de carbono de la planta, dicha informacién esté relacionada con
la respuesta de los parametros PCL y Rq. El PCL, indica la intensidad de luz en la cual la
cantidad de CO, absorbido por la fotosintesis es igual a la cantidad de CO;, liberado por la
respiracion (Akhkha, 2010). Mientras que, la tasa respiratoria (Rg), representa el carbono

destinado al mantenimiento estructural y al crecimiento de la planta (Akhkha, 2010).

En condicién de baja RS se encontr6é una reduccién promedio del 42% en el PCL y del
44% en la Ry (Tabla 2-1) durante las semanas evaluadas con relacién al testigo.
Investigaciones anteriores han demostrado que tener PCL y Rq bajos constituye una
respuesta adaptativa a la baja RS (Abreu et al., 2014; Huang et al., 2011; Wan et al., 2020a;
Yao et al.,, 2017). En condiciéon de baja RS las plantas necesitan ajustar su estrategia
metabdlica para optimizar la captura y el uso de energia por lo tanto un PCL bajo implica
que la planta ha reducido la intensidad luminica necesaria para fijar el carbono.

Por otra parte, la reduccién de Rq podria contribuir al mantenimiento del equilibrio entre la
oferta y la demanda de energia. Ante una limitacién energética ocasionada por la baja RS,
es posible que la cafa de azlcar priorice la asignaciéon de recursos hacia el mantenimiento
estructural y respuestas metabdlicas para su supervivencia. Como consecuencia,
presentarse una disminucién en la cantidad de sacarosa almacenada en los tallos de la

cafia de azUcar a bajo suministro de RS.

De acuerdo con la informacion presentada y los resultados obtenidos, se pudo determinar
gue la cafa de azlcar posee la capacidad de adaptarse fisiologicamente y aprovechar la
energia luminica disponible incluso en condiciones de baja RS. No obstante, es importante
sefialar que la baja RS tuvo un impacto negativo en la eficiencia fotosintética y
desencadend respuestas metabdlicas que podrian afectar la particion de carbono y el

rendimiento del cultivo.
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El metabolismo de las plantas estd ampliamente condicionado por la energia obtenida a
través de las reacciones luminicas, asi como por las complejas reacciones que ocurren
durante la fijacion y asimilacién del carbono (Smith & Stitt, 2007). Las curvas A/Ci permiten
examinar y analizar los principales procesos bioquimicos involucrados en la fotosintesis a

la variacion del CO; (von Caemmerer, 2021).

Al variar la concentracion de CO2 se pueden obtener datos sobre el punto de
compensacion de carbono (PCC), la eficiencia de carboxilacién (€ co2), la tasa fotosintética
maxima con CO; saturante y la tasa respiracion oscura (Rd coz), ademas de la velocidad
maxima de carboxilacion de las enzimas PEP (VP max) Y RuBisCO (VC nax) Y la tasa maxima
de transporte de electrones para la regeneracion de RuBP (J max = ETR), los cuales
brindaran informacién que permitird comprender los mecanismos y limitaciones de la

fotosintesis.

Como respuesta adaptativa, se encontré que la cafia de azlcar experiment6 una reducciéon
promedio del 42% en el PCC y del 48% en la Rq(Tabla 2- 2). Estas respuestas metabolicas
fueron el resultado de una alteracion en la capacidad fotosintética de la planta y se
activaron con la finalidad de mantener un balance positivo de carbono, pero a expensas

de modificar la distribucién de energia en las reacciones metabdlicas.

En cuanto a las limitaciones, la curva A/Ci revelo que la eficiencia fotosintética no se alter6
por la capacidad de carboxilacion de PEP, debido a que la € co» que representa la actividad
PEP en el citoplasma (Moore et al., 2013), no presentdé cambios en condicion de baja RS
(67, 80y 95%) (Tabla 2- 2). Dicha respuesta increment6 la probabilidad de que la eficiencia
fotosintética pudiera estar limitada por: i) la capacidad de la RubisCO, y/o ii) la capacidad
de regeneracién de RuBP (reflejando en la capacidad de transporte de electrones o la

captacion de luz) (Moore et al., 2013).

Para dar una respuesta desde el punto de vista bioquimico, se encontr6 una reduccion
significativa del 23% en J wax principalmente en la tercera y quinta semana de evaluacion
en condicién de baja RS (67, 80 y 95%). Mientras que, la VC wax Se redujo en un 33% pero
al 80 y 95% de baja RS durante todas las semanas evaluadas. Por otro lado, la tasa de
carboxilacion de la enzima PEP (VP uax) se afectd en la séptima semana de evaluacién
(Figura 2-4) en los tres niveles de baja RS (67, 80 y 95%).
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Las reducciones en pardmetros bioquimicos como J maxy VC max, SON responsables de la
disminucion en la capacidad fotosintética de la cafia de azucar en condiciones de baja RS.
A pesar de que se observo una reduccion en la conductancia estomatica (Figura. 2-5B),
se encontré que la disminucion de la fotosintesis no fue causada por una limitacién
estomética. Estos resultados concuerdan con reportes que sugieren que en condicion de
baja RS no existen restricciones estoméaticas ni difusionales del CO; a través del mesdfilo,
y que menores tasas de fotosintesis podria deberse a algun ajuste bioquimico subyacente
(Gong et al., 2022; Ward & Woolhouse, 1986; Watson-Lazowski et al., 2020).

Los cambios anatémicos y bioquimicos como consecuencia de una aclimatacion son
adaptaciones que mejoran la eficiencia en el uso de la radiacién y reducen la pérdida de
energia debido a cambios en la coordinacion entre los ciclos bioquimicos de la fotosintesis
Cs y C4(Pengelly et al., 2010). En términos de ajustes bioquimicos, en condicién de baja
RS la cafia de azUcar redujo su PCL, PCC y Rq, para lograr cierta aclimatacion. Ademas,
mantuvo estable la € par Y € coz, asegurando una buena captacion de energia luminosa y
CO:. Dichos ajustes mantuvieron la eficiencia de carboxilacién de la PEP en la tercera y

guinta semana de evaluacion.

Debido a que el suministro del CO2no fue un limitante fotosintético, la tasa de carboxilacion
de la RuBisCO pudo verse afectada por la capacidad de regeneracion del aceptor ribulosa-
1,5-bifosfato (RuBP) (Sharkey et al., 2007) o por la inactivacién de la enzima RuBisCO
activasa (Wang et al.,, 2021) que dependen del suministro energético, sobre todo en

condiciones extremas de reduccion de la RS.

La energia necesaria para llevar a cabo las reacciones bioquimicas en el metabolismo del
carbono proviene de las reacciones luminosas de la fotosintesis. Sin embargo, en plantas
Cs la particion de los requerimientos energéticos se distribuyen entre las reacciones
llevadas a cabo en las células del mesofilo como en las células de la vaina del haz vascular
(Yin & Struik, 2018).

En las células del mesofilo, ocurre la induccion fotosintética, la fotolisis del agua y la

produccion de energia a través del transporte lineal de electrones en el fotosistema Il y
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fotosistema | (Sagun et al., 2022). En las células de la vaina del haz, los cloroplastos
presentan mayor cantidad de fotosistema |, lo que les confiere la capacidad de generar
principalmente ATP por medio del transporte ciclico de electrones, mientras que el
suministro de NADPH proviene del malato, transportado desde las células del mesofilo
(Gao et al.,, 2022; Yin & Struik, 2018). De acuerdo con von Caemmerer (2000), la
proporcion en la particion de ATP entre la regeneracién de la PEP y los procesos asociados
a la vaina del haz es de 2:3. Esta relacidén podria explicar por qué se observé una limitacién
en la actividad de la RuBisCO (Figura 2-4B) y no en la actividad de PEPC.

La baja RS durante la fase de maduracion en cafia de azucar, resultd en una disminucion
de J wmax, afectando negativamente la produccién de moléculas energéticas de ATP y el
NADPH. Esta limitacién en el suministro de energia tuvo un impacto mayor en la tasa de
carboxilacion de RuBisCO comparado con la actividad de PEP, posiblemente debido a sus
diferentes requerimientos energéticos (Gao et al., 2022). Ademas de ello, se ha reportado
gue cuando el ciclo fotosintético C4 es mas rapido en la importacion de CO- hacia la vaina,
comparado con la capacidad de asimilacion de RuBisCO, el CO, tiende a acumularse en
exceso, aumentando la probabilidad de fugas hacia el meséfilo y afectando la eficiencia
fotosintética (Kromdijk et al., 2008; Tazoe et al., 2008).

2.5 Conclusiones

La respuesta fotosintética de las dos variedades de cafia de azlcar evaluadas durante la
etapa de maduracibn no presentd diferencias estadisticamente significativas y
consistentes a lo largo de todo el periodo de evaluacién. En contraste, las respuestas

fotosintéticas de la cafia fueron consistentes en el factor radiacion solar (RS).

La disminucién en la fotosintesis en condicion de baja radiacién se atribuyé a una
interaccion entre factores fotoquimicos y bioguimicos que impactaron negativamente la
eficiencia fotosintética del cultivo. El andlisis reveld que la baja disponibilidad de RS causé
una marcada disminucion en la tasa de transporte de electrones, lo que, a su vez, afectd

la produccion de moléculas energéticas esenciales, como el ATP y el NADPH.

La escasez de energia alteré la sincronia de los ciclos C4 y Cs de la cafia de azlcar. Esta

descoordinacion perjudica la regeneracion de la Ribulosa-1,5-bifosfato (RuBP), la
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activacion de la enzima RuBisCO a través de la RuBisCO activasa, y aumenta la fuga de
carbono hacia el mesofilo. Por lo tanto, en conjunto, estas alteraciones reducen la
eficiencia fotosintética y desaceleran las reacciones de carboxilacion en el ciclo de Calvin-

Benson.

Los resultados de este capitulo tienen importantes implicaciones para la produccion de
cafia de azucar. Indican que los factores que limitan la disponibilidad de radiacion solar
afectaran negativamente la capacidad de la planta para fijar carbono, comprometiendo su

crecimiento y rendimiento en el contexto agricola.



Capitulo Il 83

2.6 Referencias Bibliograficas

Abreu, P. P., Souza, M. M., de Almeida, A. A. F., Santos, E. A., Freitas, J. C. de O., &
Figueiredo, A. L. (2014). Photosynthetic responses of ornamental passion flower
hybrids to varying light intensities. Acta Physiologiae Plantarum, 36(8), 1993-2004.
https://doi.org/10.1007/S11738-014-1574-0/FIGURES/4

Akhkha, A. (2010). Modelling photosynthetic light-response curve in Calotropis procera
under salinity or water deficit stress using non-linear models. Journal of Taibah
University for Science, 3(1), 49-57. https://doi.org/10.1016/S1658-3655(12)60020-X

Almeida, R. L., Silveira, N. M., Miranda, M. T., Pacheco, V. S., Cruz, L. P., Xavier, M. A.,
Machado, E. C., & Ribeiro, R. V. (2022). Evidence of photosynthetic acclimation to
self-shading in sugarcane canopies. Photosynthetica, 60(4), 521-528.
https://doi.org/10.32615/ps.2022.045

Almeida, R. L., Silveira, N. M., Pacheco, V. S., Xavier, M. A., Ribeiro, R. V., & Machado,
E. C. (2021). Variability and heritability of photosynthetic traits in Saccharum complex.
Theoretical and Experimental Plant  Physiology, 33(4), 343-355.
https://doi.org/10.1007/s40626-021-00217-x

Arce Cubas, L., Vath, R. L., Bernardo, E. L., Sales, C. R. G., Burnett, A. C., & Kromdik,
J. (2023). Activation of CO2 assimilation during photosynthetic induction is slower in
C4 than in C3 photosynthesis in three phylogenetically controlled experiments.
Frontiers in Plant Science, 13, 5323. https://doi.org/10.3389/fpls.2022.1091115

Avila-Zarraga, J. G. (2009). Sintesis fotoquimica mediante luz solar. Educacion Quimica,
20(4), 426-432. https://doi.org/10.1016/S0187-893X(18)30046-6

Boyd, R. A., Gandin, A., & Cousins, A. B. (2015). Temperature response of C4
photosynthesis: Biochemical analysis of Rubisco, Phosphoenolpyruvate Carboxylase
and Carbonic Anhydrase in Setaria viridis. Plant Physiology, 169(3), pp.00586.2015.
https://doi.org/10.1104/pp.15.00586

Cardozo, N. P., & Sentelhas, P. C. (2013). Climatic effects on sugarcane ripening under
the influence of cultivars and crop age. Scientia Agricola, 70(6), 449-456.
https://doi.org/10.1590/S0103-90162013000600011

Collison, R. F., Raven, E. C., Pignon, C. P., & Long, S. P. (2020). Light, Not Age, Underlies
the Maladaptation of Maize and Miscanthus Photosynthesis to Self-Shading.
Frontiers in Plant Science, 11(June), 1-10. https://doi.org/10.3389/fpls.2020.00783

Denton, A. K., Simon, R., & Weber, A. P. M. (2013). C4 photosynthesis: from evolutionary
analyses to strategies for synthetic reconstruction of the trait. Current Opinion in Plant
Biology, 16(3), 315-321. https://doi.org/10.1016/.pbi.2013.02.013



84 Fotosintesis de la cafia de azlUcar (Saccharum spp.) en respuesta a la baja

radiacion

Durand, M., Murchie, E. H., Lindfors, A. V., Urban, O., Aphalo, P. J., & Robson, T. M.
(2021). Diffuse solar radiation and canopy photosynthesis in a changing environment.
Agricultural and Forest Meteorology, 311, 108684.
https://doi.org/10.1016/j.agrformet.2021.108684

FAO. (2022). World Food and Agriculture — Statistical Yearbook 2022. FAO.
https://doi.org/10.4060/cc2211en

Gao, P., Wang, P., Du, B., Li, P., & Kang, B.-H. (2022). Accelerated remodeling of the
mesophyll-bundle sheath interface in the maize C4 cycle mutant leaves. Scientific
Reports, 12(1), 5057. https://doi.org/10.1038/s41598-022-09135-7

Gong, X., Liu, C., Dang, K., Wang, H., Du, W., Qi, H., Jiang, Y., & Feng, B. (2022). Mung
Bean (Vigna radiata L.) Source Leaf Adaptation to Shading Stress Affects Not Only
Photosynthetic Physiology Metabolism but Also Control of Key Gene Expression.
Frontiers in Plant Science, 13, 36. https://doi.org/10.3389/fpls.2022.753264

Herrmann, H. A., Schwartz, J.-M., & Johnson, G. N. (2020). From empirical to theoretical
models of light response curves - linking photosynthetic and metabolic acclimation.
Photosynthesis Research, 145(1), 5-14. https://doi.org/10.1007/s11120-019-00681-
2

Huang, D., Wu, L., Chen, J. R.,, & Dong, L. (2011). Morphological plasticity,
photosynthesis and chlorophyll fluorescence of Athyrium pachyphlebium at different
shade levels. Photosynthetica, 49(4), 611-618. https://doi.org/10.1007/s11099-011-
0076-1

Kabir, M. Y., Nambeesan, S. U., & Diaz-Pérez, J. C. (2023). Carbon dioxide and light
curves and leaf gas exchange responses to shade levels in bell pepper (Capsicum
annuum L.). Plant Science, 326, 111532.
https://doi.org/10.1016/j.plantsci.2022.111532

Kaiser, E., Morales, A., Harbinson, J., Kromdijk, J., Heuvelink, E., & Marcelis, L. F. M.
(2015). Dynamic photosynthesis in different environmental conditions. Journal of
Experimental Botany, 66(9), 2415-2426. https://doi.org/10.1093/jxb/eru406

Kromdijk, J., Schepers, H. E., Albanito, F., Fitton, N., Carroll, F., Jones, M. B., Finnan, J.,
Lanigan, G. J., & Griffiths, H. (2008). Bundle Sheath Leakiness and Light Limitation
during C4 Leaf and Canopy CO2 Uptake. Plant Physiology, 148(4), 2144-2155.
https://doi.org/10.1104/pp.108.129890

Kubasek, J., Urban, O., & Santriiéek, J. (2013). C 4 plants use fluctuating light less
efficiently than do C 3 plants: a study of growth, photosynthesis and carbon isotope
discrimination. Physiologia Plantarum, 149(4), 528-539.
https://doi.org/10.1111/ppl.12057



Capitulo Il 85

Lachapelle, P.-P., & Shipley, B. (2012). Interspecific prediction of photosynthetic light
response curves using specific leaf mass and leaf nitrogen content: effects of
differences in soil fertility and growth irradiance. Annals of Botany, 109(6), 1149—
1157. https://doi.org/10.1093/aob/mcs032

Ludwig, M. (2013). Evolution of the C4 photosynthetic pathway: events at the cellular and
molecular levels. Photosynthesis Research, 117(1-3), 147-161.
https://doi.org/10.1007/s11120-013-9853-y

Lundgren, M. R., Osborne, C. P., & Christin, P.-A. (2014). Deconstructing Kranz anatomy
to understand C4 evolution. Journal of Experimental Botany, 65(13), 3357—3369.
https://doi.org/10.1093/jxb/erul86

Marchiori, P. E. R., Machado, E. C., & Ribeiro, R. V. (2014). Photosynthetic limitations
imposed by self-shading in field-grown sugarcane varieties. Field Crops Research,
155, 30—37. https://doi.org/10.1016/j.fcr.2013.09.025

Mathur, S., Jain, L., & Jajoo, A. (2018). Photosynthetic efficiency in sun and shade plants.
Photosynthetica, 56(SPECIAL ISSUE), 354-365. https://doi.org/10.1007/s11099-
018-0767-y

Melgarejo, L. M., Romero, M., Hernandez, S., Barrera, J., Solarte, M. E., Suérez, D.,
Pérez, L. V., Rojas, A., Cruz, M., Moreno, L., Crespo, S., & Pérez, W. (2010).
Experimentos en fisiologia vegetal. Plant, Cell and Environment, 34(1), 65-75.
https://doi.org/10.1111/J.1365-3040.2010.02226.X

Moore, P. H., Paterson, A. H., & Tew, T. (2013). Sugarcane: Physiology, Biochemistry,
and Functional Biology. In P. H. Moore & F. C. Botha (Eds.), Sugarcane: Physiology,
Biochemistry, and Functional Biology (John Wiley). Wiley.
https://doi.org/10.1002/9781118771280

Parthasarathy, N. (1948). Origin of Noble Sugar-Canes (Saccharum officinarum.). Nature,
161(4094), 608—608. https://doi.org/10.1038/161608a0

Pengelly, J. J. L., Sirault, X. R. R., Tazoe, Y., Evans, J. R., Furbank, R. T., & von
Caemmerer, S. (2010). Growth of the C4 dicot Flaveria bidentis: photosynthetic
acclimation to low light through shifts in leaf anatomy and biochemistry. Journal of
Experimental Botany, 61(14), 4109-4122. https://doi.org/10.1093/jxb/erq226

Pignon, C. P., Jaiswal, D., McGrath, J. M., & Long, S. P. (2017). Loss of photosynthetic
efficiency in the shade. An Achilles heel for the dense modern stands of our most
productive C 4 crops? Journal of Experimental Botany, 68(2), 335-345.
https://doi.org/10.1093/jxb/erw456

Sadras, V. O., Villalobos, F. J., & Fereres, E. (2016). Radiation Interception, Radiation
Use Efficiency and Crop Productivity. In Principles of Agronomy for Sustainable



86 Fotosintesis de la cafia de azlUcar (Saccharum spp.) en respuesta a la baja

radiacion

Agriculture (pp. 169-188). Springer International Publishing.
https://doi.org/10.1007/978-3-319-46116-8_13

Sage, R. F. (2013). Stopping the leaks: new insights into C 4 photosynthesis at low light.
Plant, Cell & Environment, 37(5), 1037-1041. https://doi.org/10.1111/pce.12246

Sage, R. F., Sage, T. L., & Kocacinar, F. (2012). Photorespiration and the evolution of C4
photosynthesis.  Annual Review of Plant Biology, 63, 19-47.
https://doi.org/10.1146/annurev-arplant-042811-105511

Sagun, J. Ver, Chow, W. S., & Ghannoum, O. (2022). Leaf pigments and photosystems
stoichiometry underpin photosynthetic efficiency of related C3, C—C4 and C4 grasses
under shade. Physiologia Plantarum, 174(6), €13819.
https://doi.org/10.1111/ppl.13819

Sales, C. R. G., Ribeiro, R. V., Marchiori, P. E. R., Kromdijk, J., & Machado, E. C. (2023).
The negative impact of shade on photosynthetic efficiency in sugarcane may reflect
a metabolic bottleneck. Environmental and Experimental Botany, 211, 105351.
https://doi.org/10.1016/j.envexpbot.2023.105351

Scott, H. G., & Smith, N. G. (2022). A Model of C4 Photosynthetic Acclimation Based on
Least-Cost Optimality Theory Suitable for Earth System Model Incorporation. Journal
of Advances in Modeling Earth Systems, 14(3), e2021MS002470.
https://doi.org/10.1029/2021MS002470

Shanthi, R. M., Alarmelu, S., Mahadeva Swamy, H. K., & Lakshmi Pathy, T. (2022). Impact
of Climate Change on Sucrose Synthesis in Sugarcane Varieties. In Agro-industrial
Perspectives on Sugarcane Production under Environmental Stress (pp. 13-38).
Springer Nature Singapore. https://doi.org/10.1007/978-981-19-3955-6_2

Sharkey, T. D., Bernacchi, C. J., Farquhar, G. D., & Singsaas, E. L. (2007). Fitting
photosynthetic carbon dioxide response curves for C3 leaves. Plant, Cell and
Environment, 30(9), 1035—-1040. https://doi.org/10.1111/j.1365-3040.2007.01710.x

Shi, Y., Ke, X., Yang, X., Liu, Y., & Hou, X. (2022). Plants response to light stress. Journal
of Genetics and Genomics, 49(8), 735-747. https://doi.org/10.1016/j.jgg.2022.04.017

Smith, A. M., & Stitt, M. (2007). Coordination of carbon supply and plant growth. Plant,
Cell & Environment, 30(9), 1126-1149. https://doi.org/10.1111/j.1365-
3040.2007.01708.x

Stinziano, J. R., Morgan, P. B., Lynch, D. J., Saathoff, A. J., McDermitt, D. K., & Hanson,
D. T. (2017). The rapid A-C i response: photosynthesis in the phenomic era. Plant,
Cell & Environment, 40(8), 1256-1262. https://doi.org/10.1111/pce.12911



Capitulo Il 87

Tazoe, Y., Hanba, Y. T., Furumoto, T., Noguchi, K., & Terashima, I. (2008). Relationships
Between Quantum Yield for CO2 Assimilation, Activity of Key Enzymes and CO2
Leakiness in Amaranthus cruentus, a C4 Dicot, Grown in High or Low Light. Plant
and Cell Physiology, 49(1), 19-29. https://doi.org/10.1093/pcp/pcm160

von Caemmerer, S. (2000). Biochemical Models of Leaf Photosynthesis. In Biochemical
Models of Leaf Photosynthesis. CSIRO Publishing.
https://doi.org/10.1071/9780643103405

von Caemmerer, Susanne. (2021). Updating the steady-state model of C4
photosynthesis. Journal of Experimental Botany, 72(17), 6003—-6017.
https://doi.org/10.1093/jxb/erab266

von Caemmerer, Susanne, & Furbank, R. T. (2016). Strategies for improving C4
photosynthesis.  Current  Opinion in  Plant Biology, 31, 125-134.
https://doi.org/10.1016/j.pbi.2016.04.003

Wan, Y., Zhang, Y., Zhang, M., Hong, A., Yang, H. Y., & Liu, Y. (2020). Shade effects on
growth, photosynthesis and chlorophyll fluorescence parameters of three Paeonia
species. PeerJ, 2020(6). https://doi.org/10.7717/PEERJ.9316/SUPP-3

Wang, Y., Chan, K. X., & Long, S. P. (2021). Towards a dynamic photosynthesis model
to guide yield improvement in C4 crops. The Plant Journal, 107(2), 343—-359.
https://doi.org/10.1111/tpj.15365

Wang, Y., Stutz, S. S., Bernacchi, C. J., Boyd, R. A,, Ort, D. R., & Long, S. P. (2022).
Increased bundle-sheath leakiness of <scp> CO 2 </scp> during photosynthetic
induction shows a lack of coordination between the <scp> C 4 </scp> and <scp> C 3
</scp> cycles. New Phytologist, 236(5), 1661-1675.
https://doi.org/10.1111/nph.18485

Ward, D. A., & Woolhouse, H. W. (1986). Comparative effects of light during growth on
the photosynthetic properties of NADP-ME type C4 grasses from open and shaded
habitats. |. Gas exchange, leaf anatomy and ultrastructure. Plant, Cell and
Environment, 9(4), 261-270. https://doi.org/10.1111/1365-3040.ep11611679

Watson-Lazowski, A., Papanicolaou, A., Koller, F., & Ghannoum, O. (2020). The
transcriptomic responses of C 4 grasses to subambient CO 2 and low light are largely
species specific and only refined by photosynthetic subtype. The Plant Journal,
101(5), 1170-1184. https://doi.org/10.1111/tpj.14583

Wimalasekera, R. (2019). Effect of Light Intensity on Photosynthesis. In Photosynthesis,
Productivity and Environmental Stress (pp- 65-73). Wiley.
https://doi.org/10.1002/9781119501800.ch4



88 Fotosintesis de la cafia de azlUcar (Saccharum spp.) en respuesta a la baja

radiacion

Yamori, W. (2016). Photosynthetic response to fluctuating environments and
photoprotective strategies under abiotic stress. Journal of Plant Research, 129(3),
379-395. https://doi.org/10.1007/s10265-016-0816-1

Yao, X., Li, C,, Li, S., Zhu, Q., Zhang, H., Wang, H., Yu, C., St. Martin, S. K., & Xie, F.
(2017). Effect of shade on leaf photosynthetic capacity, light-intercepting, electron
transfer and energy distribution of soybeans. Plant Growth Regulation, 83(3), 409—
416. https://doi.org/10.1007/s10725-017-0307-y

Yin, X., & Struik, P. C. (2018). The energy budget in C 4 photosynthesis: insights from a
cell-type-specific electron transport model. New Phytologist, 218(3), 986-998.
https://doi.org/10.1111/nph.15051

Yin, X., Sun, Z., Struik, P. C., Van Der Putten, P. E. L., Van leperen, W., & Harbinson, J.
(2011). Using a biochemical C4 photosynthesis model and combined gas exchange
and chlorophyll fluorescence measurements to estimate bundle-sheath conductance
of maize leaves differing in age and nitrogen content. Plant, Cell and Environment,
34(12), 2183-2199. https://doi.org/10.1111/j.1365-3040.2011.02414.x

Zhao, D., & Li, Y.-R. (2015). Climate Change and Sugarcane Production: Potential Impact
and Mitigation Strategies. International Journal of Agronomy, 2015(4), 1-10.
https://doi.org/10.1155/2015/547386



Capitulo lll: Estrategias de adaptacién
fisiologica y rendimiento de la cana de
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baja radiacion

Resumen

La cafia de azlcar (Saccharum spp.) se cultiva en 26.3 millones de hectareas en todo el
mundo, produciendo 1900 millones de toneladas anuales. La alta variabilidad climéatica
afecta el rendimiento de este cultivo y la calidad espectral de la radiacién solar (RS)
necesaria para la fotosintesis. La alta fluctuacién de la RS estimula respuestas adaptativas
gue involucran fotoreceptores y fitohormonas, regulando y coordinando procesos
fisiologicos, la expresion génica y el metabolismo de la planta. Estas respuestas incluyen
la sintesis de pigmentos y la reorganizacion celular para maximizar la eficiencia
fotosintética en condiciones de baja RS. El objetivo de este estudio fue identificar las
estrategias adaptativas y determinar el efecto de la baja RS sobre el rendimiento de dos
variedades de cafia de azucar. Se evaluaron cuatro condiciones: campo abierto (0%) y tres
niveles de reduccion de RS (67, 80 y 95%) mediante el uso de mallas de color negro. Se
realizaron mediciones del contenido relativo de clorofila (SPAD) y crecimiento apical.
Ademads, se evaluaron parametros de crecimiento, biomasa y calidad del jugo (%). Las
variedades presentaron estrategias de adaptacion diferentes. La variedad CC 01-678
incrementé el SPAD para tolerar la sombra y la variedad CC 05-430 increment6 su
crecimiento apical para evitar la sombra. La baja RS no caus6 un impacto significativo
sobre los parametros de crecimiento y biomasa durante en la etapa de maduracion.
Mientras que, los parametros de calidad del jugo (%), se afectaron negativamente cuando
el periodo de baja RS superd las cinco semanas y la RS incidente se redujo es més del

67%, ocasionando la pérdida de entre 1y 2% unidades porcentuales de sacarosa.

Palabras clave: Clorofila, crecimiento, sombra, sacarosa, tonelaje, rendimiento,

maduracién
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2.7 Introduccidn

La cafia de azucar (Saccharum spp.) se destaca como uno de los cultivos de mayor
importancia en las regiones tropicales debido a su contribucion significativa a la economia
local al generar una amplia cantidad de empleos tanto directos como indirectos.
Comercialmente, se han desarrollado numerosos productos derivados de esta planta
siendo la sacarosa el compuesto mas valioso, porque es la fuente de sus principales

productos, el azlcar y el etanol (de Matos et al., 2020).

Segun datos de la Organizacién de las Naciones Unidas para la Alimentacién y la
Agricultura (FAO, 2022), en el mundo se cultivan 26.3 millones de hectareas de cafia de
azucar, con una produccion total aproximada de 1900 millones de toneladas, siendo los
principales paises productores Brasil, India y China. Mientras que, Colombia ocupa el
séptimo lugar con 425.000 hectareas con una produccion de 24 millones de toneladas
anuales (FAOSTAT, 2021)

La cafla de azlcar evolucioné bajo condiciones de alta radiacién solar (RS), altas
temperaturas y grandes cantidades de agua por lo que, es altamente eficiente en la
conversion de energia radiante a energia quimica gracias a su aparato fotosintético Ca
(Moore et al., 2013). Tiene tasas fotosintéticas estimadas de hasta 100 mg de CO: fijado
por cada 100 cm? de area foliar por hora. Esto se debe a su intensa actividad fotosintética
durante toda la temporada de crecimiento y a su alto indice de &rea foliar (Santos y Diola,
2015).

La falta de estabilidad en la RS es una condicién compleja y multifactorial, influenciada por
elementos como la latitud, altitud, hora del dia y la temporada del afio (Azcén-Bieto &
Tal6én, 2003). Estos factores interaccionan entre si, aumentando la variabilidad de la RS y
generando un impacto consecuente en el cultivo. Adicional, condiciones climéticas
desfavorables, como sequias, precipitaciones excesivas o temperaturas extremas, pueden
comprometer el proceso de maduracion de la cafia de azlcar y causar efectos negativos

en su rendimiento (Schewe et al., 2014)
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La cafia de azucar es altamente sensible a la variabilidad climéatica (Sonkar et al., 2020).
Durante la fase de maduracion, es necesario contar con condiciones climaticas especificas
como baja humedad relativa, alta RS, adecuada amplitud térmica diaria y precipitaciones
minimas, para que el contenido de sacarosa alcance su punto maximo en los tallos (Jaiswal
et al., 2023).

Los fendmenos climaticos con “La Nifia” generan una marcada variabilidad climatica,
caracterizada por un aumento en la precipitacion, vientos intensificados y mayor cobertura
nubosa (IDEAM, 2022). De acuerdo con la informacion proporcionada por el area de
meteorologia en Cenicafa (2023), fenbmenos climaticos como “El Nifio” y/o “La Nifa”
modifican la oferta ambiental especifica por cada zona que conforma la region del valle del
rio Cauca, al igual que la presencia de la bimodalidad climatica, la cual influye en la

disponibilidad de RS en el area.

Cambios en la nubosidad alteran la RS incidente sobre el cultivo, afectando la eficiencia
de la fotosintesis y el metabolismo vegetal (McPhaden, 2003). La RS es determinante en
la acumulacion de sacarosa en la cafia de azUcar. Este factor es la fuente de energia de
la fotosintesis, al tiempo que actiia como un estimulo ambiental que favorece el crecimiento

y desarrollo de la planta (Fang et al., 2022).

A pesar de lo anterior, las plantas poseen fotoreceptores y fitohormonas que les permiten
detectar y responder a las variaciones en la calidad y cantidad de RS que reciben (Mathur
et al., 2018). Estas moléculas sensoriales pueden percibir los cambios en el ambiente
luminoso y desencadenar respuestas fisiologicas y morfolégicas que contribuyen a la
adaptacion de las plantas a condiciones climaticas desfavorables (Zheng & Van Labeke,
2017).

Los fotoreceptores sensan y convierten las sefiales luminosas en sefiales quimicas que
regulan procesos metabdlicos y la expresién génica. Los criptocromos y fototropinas
responden a diferentes longitudes de onda de luz, como el azul y el ultravioleta, y
desempefian un papel clave en diversos procesos fisiolégicos, como el desarrollo
morfoldgico, la orientacidn hacia la luz, la apertura de estomas y la produccion de clorofila

(Palma et al., 2021; Si et al., 2022). Por otro lado, los fitocromos detectan la luz roja y roja
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lejana, influyendo en la acumulacion de pigmentos como las antocianinas, asi como en la

regulacion del crecimiento y la arquitectura de las plantas (Palma et al., 2021).

Muchos componentes de transduccion de sefales involucran varias hormonas vegetales,
las auxinas, giberelinas y brasinoesteroides, que desempefian una funcién primordial en
el establecimiento del sindrome de evitacion y en la implementacién de estrategias de
adaptacion de las plantas a la sombra (Kurepin et al., 2007; Shi et al., 2022; Xie et al.,
2020).

Las auxinas son hormonas que regulan procesos de crecimiento y desarrollo como la
dominancia apical, las respuestas a la luz, la formacién de raices y tallos. Las giberelinas
inducen cambios morfolégicos como la elongacion de brotes y el crecimiento del peciolo,
mientras que los brasinoesteroides son necesarios para el crecimiento del peciolo y la
expansion celular longitudinal (Wang, Xiaoyan; Gao, Xingiang; Liu, Yuling; Fan, Shuli; Ma,
2020). En condiciones de baja RS, estas fitohormonas pueden generar cambios en la
elongacién y division celular, inducir movimientos y reorganizacion de los cloroplastos, asi
como modular la expresion de genes relacionados con la produccion de pigmentos
fotosintéticos, mejorando asi la eficiencia en la absorcion de la RS y aumentando el
rendimiento fotosintético de la planta (Schramma et al., 2023).

La evitacion de sombra en las plantas se considera un atributo indeseable desde la
perspectiva de la produccion agricola, ya que desvia recursos lejos de 6rganos
agricolamente importantes (raices, hojas y semillas/frutos), lo cual puede afectar
negativamente la produccion o calidad de estos 6rganos de importancia econdémica
(Ruberti et al., 2012).

Por otro lado, en el caso especifico de la cafia de azlcar, se ha encontrado que la alta RS
favorece el crecimiento y el rendimiento de azucar (Zhao & Li, 2015), mientras que la baja
RS reduce el contenido de azlcares y almidones (Humbert & Bonnet, 1963). Estudios
adicionales han respaldado esta asociacién, demostrando que periodos de RS abundante
se correlacionan con un aumento significativo en los rendimientos de cafia de azucar y

produccion de azucar (Castillo y Silva Cifuentes, 2022; Castro, 2010)
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El propésito de este estudio se centra en la identificacion de estrategias de adaptacion
fisiologica en dos variedades de cafia de azucar sometidas a la baja RS en la fase de
maduracion, y determinar el efecto sobre la particion de fotoasimilados y la acumulacion
de sacarosa. Los resultados contribuiran al conocimiento cientifico de la fisiologia vegetal,
lo cual podria tener implicaciones practicas durante la etapa critica de maduracion que
optimicen la productividad del cultivo de cafia de azlcar en areas o0 épocas con limitaciones
de RS.

2.8 Metodologia
2.8.1 Zona de estudio

El estudio se realizé en campo, en el lote 13E de la estacién experimental San Antonio de
los Caballeros, del Centro de investigacion de la cafia de azucar de Colombia —
CENICANA, georreferenciado en las coordenadas 3°21' N, 76°17' W. El lote de evaluacion
esta ubicado en la zona agroecoldgica seca - semiseca perteneciente al valle del rio
Cauca, con una consociacién de suelos Cantarina y Palmira, ambos con orden taxonémico
Mollisols y correspondiente al grupo de suelo 6 — 11 y de humedad H1. La zona de estudio
se encuentra a una altitud de 1000 m.s.n.m, con una precipitacion de 1141 mm, humedad

relativa de 80% y temperatura media anual de 23.3 °C.

2.8.2 Material vegetal y establecimiento del cultivo

Se utilizaron dos variedades de cafia de azucar Cenicafia-Colombia contrastantes en su
maduracién natural y acumulacién de sacarosa: la CC 01-678 (madurez fisiologica
temprana y alta sacarosa) y la CC 05-430 (madurez fisiol6gica tardia y sacarosa
intermedia). Para la siembra del material se tomaron trozos de tallo con aproximadamente
4 yemas, se depositaron en al interior del surco asegurando los trozos de tallo quedaran
traslapados y distribuidos uniformemente en cada parcela experimental. Posterior a la
siembra, se programaron labores agronémicas necesarias para un adecuado crecimiento
y desarrollo del cultivo (riegos periédicos, aporque, fertilizacion y control de arvenses). Las
siete semanas de evaluacion del experimento se llevaron a cabo entre Marzo y Abril del
2022 con un volumen de precipitacion de 258 mm considerado normal para la época del

afio. La temperatura media fue de 23 °C y la RS media de 430 cal cm? dia™.



94 Estrategias de adaptacidn fisiologica y rendimiento de la cafia de azUcar

(Saccharum spp.) en respuesta a la baja radiacion

2.8.3 Diseflo experimental, tratamientos y muestreo

Un disefio de bloques completos aleatorizados en arreglo factorial 4x2 (porcentaje de RS
x variedad) fue empleado. Se evaluaron cuatro bloques y en cada bloque ocho parcelas
de las cuales se asignaron cuatro para cada variedad, para un total de 32 parcelas en
campo, cada parcela estuvo conformada por cuatro surcos a una longitud de 3 m y
distancia de siembra de 1,65 m entre surcos con area efectiva de 15 m2,

A una altura de 5 m se instalaron mallas en color negro disponibles en el mercado con
diferentes calibres para generar gradientes de sombra y reducir el porcentaje de RS
incidente. Se evaluaron cuatro condiciones: campo abierto (0%) y tres niveles de reduccion
de RS (67, 80 y 95%)

La evaluacion experimental se llevé cabo en la etapa de maduracion,12 meses después
de emergencia del cultivo por un periodo de siete semanas. El muestreo de los parametros
de crecimiento, biomasa del cultivo, se realiz6 en la cosecha del experimento, en la
semana 7. Mientras que, los parametros de crecimiento apical y contenido relativo de

clorofila (SPAD) se evaluaron quincenalmente en la semana 1, 3, 5, 7.

2.8.4 Variacion diurna de laradiacion fotosintéticamente activa

La radiacion fotosintéticamente activa (PAR) se midi6 bajo los diferentes porcentajes de
reduccion de la RS (0, 67, 80 y 95%). Para esto, se emple6 una barra cuantica (Spectrum
Technologies, Inc. Aurora, lllinois, USA.), los datos fueron registrados cada 10 minutos
desde las 7 hasta las 17 h. La RS diaria, la precipitacion y la temperatura también fueron
registradas por la estacibn meteoroldégica “Cenicafia” de la Red Meteorolégica
Automatizada (RMA).

2.8.5 Contenido relativo de clorofila

Para determinar el contenido relativo de clorofila se usé el medidor de clorofila SPAD (Soil
Plant Analytical Development) SPAD-502 Plus (KONICA MINOLTA Japén). Las
mediciones se realizaron quincenalmente en la semana 1, 3, 5y 7 después de aplicados

los tratamientos. En cada una se las semanas, se seleccion0 la primera hoja
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completamente expandida de cuatro tallos al azar, el dato final por repeticién correspondio
al promedio de tres puntos tomados del tercio medio de cada hoja.

2.8.6 Crecimiento apical

Para determinar el crecimiento apical se seleccionaron ocho tallos en cada unidad
experimental. Las mediciones se realizaron quincenalmente en la semana 1, 3, 5y 7
después de aplicados los tratamientos. Cada tallo se marcé en un punto fijo situado a 100
cm del suelo. Posteriormente, se consideraron los 100 cm marcados en cada tallo como
punto inicial, mientras que, la primera hoja completamente expandida se establecié como

punto final. Cada semana de evaluacion se consolidaron lo valores de crecimiento.

2.8.7 Parametros de crecimiento

La evaluacion agronémica se llevé a cabo mediante un muestreo destructivo en la semana
7, correspondiente al periodo de cosecha. Se seleccion6 un metro lineal en el surco central
de cada unidad experimental y se midi6 la altura total de la planta desde la base hasta la
primera hoja completamente expandida, contando también el nimero de entrenudos, hojas
verdes y hojas secas. Ademas, se utilizé un medidor de area foliar (Li-3100C; LI-COR,
Lincoln, NE, EE. UU.) para determinar el indice de area foliar del conjunto de hojas verdes

gue conformaron la muestra experimental en cada parcela.

2.8.8 Parametros de biomasa

Para determinar los parametros de biomasa, se realizO un muestreo destructivo en la
semana 7, correspondiente al periodo de cosecha. Se seleccion6 un metro lineal en el
surco central de cada unidad experimental y se registré el peso fresco total de todas las
plantas que conformaron la muestra. Luego, se extrajo una submuestra de cada 6rgano
de la planta, como hojas secas, hojas verdes, yaguas, cogollos y tallos. Estas submuestras
se depositaron en bandejas de aluminio y se registraron los pesos frescos antes de
someterlas a un proceso de secado en un horno a 60°C durante 48 horas. Posteriormente,

se registraron los pesos secos de las submuestras.
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El calculd de la materia seca se realiz6 mediante la siguiente ecuacion (3-1) de (Taiz &
Zeiger, 2015):

(Peso seco)
(Peso fresco) i

Materia seca (%) = 100 (3-1)

Para calcular las toneladas de cafa por hectarea (TCH), se realiz6 una extrapolacion
considerando la proporcion entre la longitud del metro lineal muestreado y la longitud total
de los metros lineales presentes en una hectarea. De esta manera, se obtuvo una

estimacion de la cantidad de cafia de azlcar por hectarea, expresada en toneladas.

Finalmente, la biomasa acumulada se determin6 a partir de la ecuacion (3-2) usada por
(Calvache Ulloa & Valle, 2021):

(% Materia seca total * Fresco total )

Biomasa acumulada = (100) (3-2)

2.8.9 Parametros de calidad y rendimiento de jugo

Para cuantificar estos parametros, se llevaron a cabo mediciones quincenalmente durante
la semana 1, 3, 5y 7 después de la aplicacion de los tratamientos. En cada semana de
muestreo, se recolectaron ocho tallos completos de cada unidad experimental, los cuales
fueron transportados al laboratorio. Una vez en el laboratorio, se procedio a desfibrar las

muestras utilizando un molino, con el propdsito de obtener el jugo.

Con el propdsito de evaluar los parametros de calidad y rendimiento del jugo, se llevo a
cabo un andlisis directo via humeda. En particular, se utilizé6 la determinacion del
porcentaje de humedad (% de humedad) como parte del proceso analitico. Este porcentaje
se obtuvo mediante la comparacion de los pesos de la fibra seca y la fibra humeda,

empleando la siguiente ecuacion (3-3):

(muestra humeda — muestra seca )
% Humedad = (muestra humeda) #1000 (3=3)
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Para evaluar diversos pardmetros relevantes, como el porcentaje de materia seca, pureza
y sacarosa, se utilizé un enfoque directo en el analisis. Con este método, se llevaron a

cabo calculos basados en los datos de humedad de la cafia y los porcentajes de sacarosa.

Los porcentajes de sacarosa se determinaron utilizando el método polarimétrico y
refractométrico respectivamente. Estos métodos se basaron en una curva construida a
partir del uso de espectroscopia NIR (infrarrojo cercano), siguiendo el protocolo establecido
por el laboratorio de cafa en Cenicafia siguiendo la metodologia establecida por la SASTA,
(1962) y Larrahondo, A.J (1989).

2.8.10 Andlisis estadistico

Se evaluo el efecto del porcentaje de reduccion de la RS (0, 67, 80 y 95%) por bloque y
variedad con analisis independientes para cada tiempo (semana 1, 3, 5y 7). Las pruebas
de significancia estadistica se llevaron a cabo usando ANOVA de dos vias y las medias se
clasificaron usando la prueba Least Significant Difference de Fisher (LSD) al 95% de nivel
de significancia con software estadistico R versién 4.1.0 (R Core Team, 2022). Para la

elaboracion de graficas se usé el paquete ggplot2 version 3.3.5 (Wickham, 2016).

2.9 Resultados

2.9.1 Variacion diurna de laradiacion fotosintéticamente activa

Durante las siete semanas de evaluacion se monitoreo la variacion incidente de la PAR en
las telas oscuras desde las 7 h hasta las 17 h (Figura 2-1). Se encontrd que en promedio
el testigo a campo abierto (0%) presento valores entre los 103 — 1777 ymoles fotones m
s, mientras que, reducciones del 67% presentaron una variacion entre 30 - 620 umols
fotones m? s, el 80% entre 17 - 374 ymols fotones m2 sy el 95% entre 1 - 129 ymols

fotones m2 s
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Figura 3- 1: Variacion diurna de la radiacion fotosintéticamente activa (PAR) a la baja

radiacion.
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Nota: Los datos corresponden al promedio diario de las siete semanas de evaluacion desde las 7 h hasta las 17 h.

2.9.2 Contenido relativo de clorofila

El anexo Tabla C-1 exhibe un andlisis de varianza del contenido relativo de clorofila
(SPAD). Se observo que en las semanas 1, no se presentaron diferencias estadisticamente
significativas. En tanto, en la semana 3, 5y 7, tanto el factor variedad como el factor RS
mostraron diferencias estadisticamente significativas. En cuanto a la interaccién entre
estos factores, se encontré una diferencia estadisticamente significativa Gnicamente en las

semanas 3y 5 del experimento.

El andlisis de medias (anexo Tabla C-2) de la interaccién RS por variedad revelé cambios
en el indice SPAD en las dos variedades de cafia de azucar en condiciones de baja RS,
tal como se evidencia en la Figura 3-2. Durante la primera semana de estudio, se registré
un incremento promedio del 19,3% en el indice SPAD de la variedad CC 01-678 a baja RS
(67, 80 y 95%) respecto al testigo (0%). En contraste, en la variedad CC 05-430 no

presento diferencias significativas en la interaccion RS por variedad.

En la tercera semana, ambas variedades mostraron incrementos en el indice SPAD en

condiciones de baja RS (67, 80 y 95%) en comparacion con el testigo (0%). La variedad
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CC 01-678 presentd un aumento promedio del 17,6% en el indice SPAD, mientras que la
variedad CC 05-430 mostré un aumento promedio del 13,5%.

En la quinta semana, la variedad CC 01-678 experimentd un incremento promedio del
14,3% en el indice SPAD en condicion de baja RS (67, 80 y 95%). Por otro lado, la variedad
CC 05-430 mostr6 un aumento promedio del 12% en el indice SPAD, el cual fue
estadisticamente significativo cuando la RS se redujo en un 80% y un 90% en comparacién

con el testigo.

En la séptima semana, la baja RS (67, 80 y 95%) ocasiond un incremento promedio del
29% en el indice SPAD de la variedad CC 01-678 y del 25% en la variedad CC 05-430.
Aunque ambas variedades presentaron un aumento en este parametro, la variedad CC 01-
678 mostré una respuesta mas rapida como estrategia de adaptacién, con un incremento
promedio del 20% en comparacién con el incremento del 11% observado en la variedad

CC 05-430 durante las siete semanas de evaluacion (anexo Tabla C-2).

Figura 3- 2: indice SPAD en dos variedades de cafia de azlcar en respuesta a la baja

radiacion en cafia de azUcar durante la fase de maduracién

CC 01-678 CC 05-430

1 2 3 4 5 6 7 1 2 3 4 5 6 7
Tiempo de exposicion (semanas)

Porcentaje de reduccion de la radiacion = 0 87 = 80 = 95

Nota: Se ilustra el grafico de lineas de acuerdo a la media (n=4) y lineas de error. Letras distintas muestran significancia
estadistica (P < 0.05). segun la prueba LSD
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2.9.3 Crecimiento apical

En el andlisis de varianza (Tabla C-3 del anexo), se encontr6 una diferencia
estadisticamente significativa en la interaccion del factor RS por variedad. La Figura 3-3
ilustra los resultados obtenidos en dos variedades de cafia de azlcar en respuesta a
diferentes porcentajes de reduccion de la RS en la fase de maduracion.

En la primera semana de evaluacion, no se observaron diferencias significativas en el
crecimiento apical entre las variedades CC 01-678 y CC 05-430, en cuanto a los
tratamientos con baja RS (67, 80 y 95%), solamente reducciones del 80% comparado con
el testigo (0%) fue diferente estadisticamente.

A partir de la tercera semana, se detecté un aumento significativo del 41% en el crecimiento
apical de la variedad CC 01-678 cuando se redujo la RS en un 67% en comparacién con
el testigo. Por otro lado, la variedad CC 05-430 mostré una respuesta de crecimiento
consistente y estadisticamente significativa, con un incremento promedio del 32 % en los

tres tratamientos de baja RS respecto al testigo.

En la quinta semana de evaluacién, la variedad CC 01-678 presentd un incremento
promedio del 42,6% en el crecimiento apical cuando se redujo el 67% y 80% de la RS en
comparacion con el testigo. Por su parte, la variedad CC 05-430 mostré un aumento del
27,4% en el crecimiento apical cuando se redujo la RS en un 80% en comparacién con el

testigo

Finalmente, en la séptima semana de evaluacion, el crecimiento apical de la variedad CC
01-678 presento un incremento del 28% cuando la RS se redujo en un 67% respecto al
testigo. En contraste, la variedad CC 05-430 present6 un incremento promedio del 46%
del crecimiento apical en los tres tratamientos de baja RS (67, 80 y 95%) comparado con
el testigo (0%).

La reduccién de la RS tuvo un impacto significativo en el crecimiento apical de las dos
variedades de cafia de azucar durante la fase de maduracién. Especificamente, se
observaron respuestas distintas en las dos variedades evaluadas. La variedad CC 01-678

mostré una respuesta positiva al incrementar en un 39% su crecimiento apical cuando se
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redujo la RS en un porcentaje moderado del 67%. Por otro lado, la variedad CC 05-430
demostré una mayor consistencia y estabilidad al incrementar el crecimiento apical en
promedio en un 34% como una estrategia para evitar la sombra en los tres tratamientos
de reduccion de RS (67, 80 y 95%) ya que su desempefio fue superior en términos de
ganancia absoluta de centimetros comparado con la variedad CC 01-678 (anexo Tabla C-
4).

Figura 3- 3: Crecimiento apical en respuesta a la baja radiacion en cafa de azlUcar durante

la fase de maduracion.

CC 01-678 CC 05-430
A
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320- 20
g n.s
510- 10

-1 0 1 2 3 4 5 6 7 -1 01 2 3 4 5 6 7

Tiempo de exposicion (semanas)
Porcentaje de reduccién de la radiacion = 0 67 = 80 = 95

Nota: Se ilustra el grafico de lineas con medias (n=4) y lineas de error. Letras distintas muestran significancia estadistica (P
< 0.05). segun la prueba LSD

2.9.4 Parametros de crecimiento

Los datos correspondientes a los parametros de crecimiento fueron recopilados mediante
un muestreo destructivo en la séptima semana de evaluacion, momento en el cual se llevé
a cabo la cosecha del experimento. El andlisis de varianza (anexo Tabla C-5) mostré
diferencias significativas en altura, altura a punto de quiebre y poblacién en el factor
variedad. Mientras que, numero de entrenudos, hoja seca e indice de é&rea foliar
presentaron diferencias estadisticamente significativas en la interaccion variedad por RS,

los resultados se ilustran en la Figura 3-4 y la Figura 3-5.
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Los resultados obtenidos indicaron que los pardmetros de crecimiento altura y altura a
punto de quiebre (Figura 3-4A y Figura 3-4B) no mostraron diferencias estadisticamente
significativas entre el testigo (0%) y los diferentes porcentajes de reduccion de la RS (67,
80 y 95%). Sin embargo, se observaron diferencias estadisticamente significativas en
funcion de las variedades evaluadas. Especificamente, la variedad CC 05-430 mostr un
incremento medio del 15% en la altura y en altura a punto de quiebre comparado con la
variedad CC 01-678.

Figura 3- 4: Parametros de crecimiento en respuesta a la baja radiacién en cafa de azucar

durante la fase de maduracion.
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Nota: A) Altura, B) Altura a punto de quiebre, C) Diametro, D) Nimero de entrenudos, E) Nimero de hojas secas, F) Niumero
de hojas verdes. Se ilustra el grafico de barras con medias (n=4) y lineas de error. Letras distintas muestran significancia
estadistica (P < 0.05). segun la prueba LSD

Es importante destacar que, el didmetro del tallo, el nimero de entrenudos y las hojas
verdes no presentaron diferencias estadisticamente significativas en la interaccién RS por
variedad. Sin embargo, es importante sefalar que la cantidad de hojas verdes disminuy6
Unicamente en la variedad CC 01-678 cuando la disponibilidad de RS se redujo en un 95%,

en contraste con los tratamientos del 67% y 80% de reduccion de la RS, que mostraron un
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mayor numero de hojas secas. Estos resultados se reflejan en la Figura 3-4, donde se
presentan los sub gréaficos correspondientes a las variables evaluadas, identificados por
los subindices desde (C) hasta (F).

Figura 3- 5: Parametrés de crecimiento en respuesta a la baja radiacion en cafia de azucar

durante la fase de maduracion.
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Nota: Poblacion (A) e indice de area foliar (B) en respuesta a la baja radiacién. Se ilustra el grafico de barras con medias

(n=4) y lineas de error. Letras distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05). segun la prueba LSD

Por otro lado, el parametro poblacion, revel6 diferencias estadisticamente significativas
(Figura 3-5A) solo cuando se compararon las distintas variedades bajo una reduccion del
95% en la RS. En esta condicidn, se observé que la variedad CC 01-678 presentd un 38%

menos en el nimero de tallos por metro lineal en comparacién con la variedad CC 05-430.

Por otro lado, el indice de area foliar (Figura 3-5B) de la variedad CC 01-678, a una
reduccion del 95% de la RS, exhibié diferencias estadisticamente significativas en
comparacion con el testigo y reducciones del 80% y 90% de la RS, al presentar un valor

considerablemente menor.
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2.9.5 Parametros de biomasa

El andlisis de varianza mostré diferencias estadisticamente significativas en las variables
biomasa total, peso fresco total y toneladas de cafa por hectarea en el factor variedad y
su interaccion con la RS. Mientras que, la materia seca no presentd diferencias
estadisticamente significativas (anexo Tabla C-6).

La biomasa total, el peso fresco total y las TCH (Figura 3-6 subindices A hasta C), no
mostraron diferencias significativas en respuesta a la baja RS en ninguna de las dos
variedades evaluadas. Sin embargo, al realizar una comparacién de dichos parametros
entre las variedades estudiadas, se observo que la variedad CC 05-430 exhibi6 valores
gue superaron en un 50% la biomasa total, el peso fresco total y las TCH de la variedad
CC 01-678, cuando se redujo la RS en un 80 y 95%.

Figura 3- 6: Biomasa en respuesta a la baja radiacion en cafia de azlcar durante la fase
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Se ilustra el grafico de barras con medias (n=4) y lineas de error. Letras distintas muestran significancia estadistica (P <
0.05). segun la prueba LSD
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2.9.6 Parametros de calidad y rendimiento de jugo

A pesar de que en el andlisis de varianza se encontraron diferencias estadisticamente
significativas entre el factor variedad y las variables humedad, materia seca y pureza, estas
diferencias no se mantuvieron de manera constante a lo largo de las siete semanas de
evaluacion (anexo Tabla C-7). Solo se observaron diferencias estadisticamente
significativas en la concentracion de sacarosa en cada una de las semanas de estudio,
siendo la variedad CC 01-678 la que mayor porcentaje de sacarosa acumulo en relacion
con la variedad CC 05-430 (anexo Figura C —1).

El factor RS, por otro lado, si presentd diferencias estadisticamente significativas en la
quinta y séptima semana de evaluacion en las variables: humedad, materia seca, pureza
y sacarosa (anexo Tabla C-7). El andlisis de medias de la pureza (Figura 3-7A), no mostro
diferencias estadisticamente significativas en la quinta semana de evaluacion. Sin
embargo, en la séptima semana la baja RS (67, 80 y 95%) redujo en promedio el 3.3% de
la pureza del jugo comparado con el testigo.

Figura 3- 7: Parametros de calidad del jugo en respuesta a la baja radiacion en cafa de

azucar durante la fase de maduracion.

Semana 5 Semana 7
90 a a

0 67 Q 67
Porcentaje de reduccion de la radiacion solar Porcentaje de reduccion de la radiacion solar

Nota: A) Pureza, B) Humedad, C) Materia seca. Se ilustra el grafico de barras con medias (n=4) y lineas de error. Letras

distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05). segun la prueba LSD
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En la Figura 3-7B y Figura 3-7C se pudo observar que tanto el contenido de humedad
como el de materia seca exhibieron una respuesta significativa en la semana 5y 7. El
contenido de humedad present6 un incremento promedio del 2% cuando se redujo la RS
(67, 80 y 95%). Mientras que, la materia seca, indicé una reduccion promedio del 1.3% en

la semana 5 y del 2% en la semana 7 en condicion de baja RS.

La Figura 3-8 ilustra la dinAmica del contenido de sacarosa en la cafia de azucar en funcion
tres tratamientos de reduccion de RS y un testigo. La exposicion a niveles bajos de RS no
tuvo efectos significativos en el contenido de sacarosa durante las semanas 0 y 1. Sin
embargo, en las semanas 5y 7 se observé una disminucién estadisticamente significativa
en el contenido de sacarosa en los tres tratamientos de reduccién de RS (67, 80 y 95%),
en comparacion con el testigo (0%). Esto resulté en una reduccion promedio de sacarosa

del 1.2% vy 1.9% en la semana 5y 7, respectivamente.

Figura 3- 8: Dinamica del porcentaje de sacarosa en respuesta a la baja radiacion en cafa

de azUcar durante la fase de maduracion.
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2.10 Discusion

La calidad y la intensidad de la RS ejercen un impacto significativo en la estructura y
funcién del aparato fotosintético, asi como en el potencial de crecimiento y rendimiento del
cultivo (Paradiso & Proietti, 2022). En este capitulo se evaluaron distintos porcentajes de
reduccion de la RS (67, 80 y 95%) con el objetivo de identificar la estrategia de adaptacion
fisiologica y determinar el efecto sobre el rendimiento de la cafia de azucar en la fase de

maduracion.

Identificar estrategias de adaptacion fisiolégica frente al estrés resulta crucial para
comprender las respuestas y ajustes de las plantas en condiciones ambientales
desafiantes (Minhas et al., 2017). En condicién de baja RS, las plantas pueden desplegar
estrategias de tolerancia y evitacion a la sombra (Fiorucci & Fankhauser, 2017). Un
ejemplo de estrategia de tolerancia a la sombra es el incremento en el contenido de
clorofila, lo que les permite mejorar la captacion de radiacion solar y aumentar la eficiencia
fotosintética (Valladares & Niinemets, 2008). Por otro lado, respuestas de crecimiento
especificas, como el alargamiento rapido de tallos y la orientacién de la planta hacia la
fuente de luz, se consideran estrategias de evitacion a la sombra que les permite competir
eficientemente por la RS y cubrir rapidamente los espacios abiertos dentro del dosel
vegetal (Ruberti et al., 2012; Tang & Liesche, 2017).

Los resultados obtenidos demostraron que ambas variedades presentaron una respuesta
positiva en la sintesis de pigmentos fotosintéticos (Figura 3-2). No obstante, se observo
que la variedad CC 01-678, increment6 en promedio el indice SPAD en un 20% durante
las siete semanas de evaluacién en comparacion con la variedad CC 05-430 que solo
mostrd un incremento promedio del 11%. Con relacién al incremento del crecimiento apical
(Figura 3-3), se identific6 que la variedad CC 01-678 manifest6 un aumento
estadisticamente significativo en el crecimiento apical al someterse a una disminucion del
67% en la RS durante la tercera, quinta y séptima semana, en comparacion con los
tratamientos del 80%, 95%, y el testigo (0%). En contraste, la variedad CC 05-430 exhibié
mayor aumento absoluto en centimetros de crecimiento apical en comparacioén con la
variedad CC 01-678, registrando un incremento promedio y significativo del 34% en los
tres tratamientos de baja RS durante las siete semanas de evaluacion comparados con el

testigo.
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Aunque ambas variedades mostraron respuestas fisioldgicas para mejorar la captacion de
luz en condiciones de baja RS, sus estrategias fueron distintas. La variedad CC 01-678
adoptd una estrategia de tolerancia a la sombra al aumentar el contenido de clorofila, en
tanto, la variedad CC 05-430 mostré un incremento en el crecimiento apical como
estrategia de evitacion de la sombra. Estas diferentes estrategias sugieren una diversidad
genética que podria tener implicaciones significativas en el rendimiento del cultivo en

condiciones de RS limitada.

Los parametros de crecimiento y biomasa representan indicadores criticos del rendimiento
del cultivo. Sin embargo, se observé que la baja RS no tuvo un impacto significativo en los
diferentes 6rganos de la planta ni en su peso (Figura 3-4, Figura 3-5, Figura 3-6). Este
resultado puede atribuirse a que, durante la etapa de maduracién, la tasa de crecimiento
se estabiliza y la planta prioriza la asignacién de recursos hacia 6rganos de reserva, como
el tallo y los tejidos de almacenamiento, mientras destina menos energia hacia la parte
aérea de la planta (Montero et al., 2017; van Heerden et al., 2010; Yu et al., 2022). Por lo
tanto, cambios en la RS durante la etapa de maduracion no evidenciaron diferencias

significativas en los parametros agronémicos evaluados durante el estudio.

Por ultimo, se llevé a cabo la evaluacion de los pardmetros de calidad y rendimiento del
jugo. Como resultado se obtuvo que la pureza, la humedad, la materia seca y el porcentaje
de sacarosa (Figura 3-7 y Figura 3-8) se afectaron negativamente a partir de la quinta
semana de evaluacion y en reducciones del 67, 80 y 95% de la RS. Este tipo de limitacion

ocasion6 una pérdida de entre 1y 2 unidades porcentuales de sacarosa.

Estudios en diferentes cultivos como arroz, olivo, trigo, soya, maiz y leguminosas de grano
también han demostrado que la baja RS afecta negativamente el rendimiento de los
cultivos. En el caso del arroz, se ha observado una reduccién del rendimiento de grano
entre un 20% y 26%, debido a baja fotosintesis y menor produccion de carbohidratos para
el llenado de espiguillas (Petro P&ez et al., 2018; Satriawan et al., 2022). Por otro lado, en
el olivo, se han observado cambios anatdomicos y morfologicos que afectan la fotosintesis
y generan pérdidas en el rendimiento del fruto que oscilan entre el 30% y el 90% (Gregoriou

et al., 2007). Estas pérdidas de rendimiento también han sido reportadas en trigo (Beed et
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al., 2007; Shimoda & Sugikawa, 2020), soya (Shafiq et al., 2020), maiz y leguminosas de
grano (Laub et al., 2022)

Para nuestro conocimiento, en la cafia de azucar, no se han registrado estudios que hayan
examinado los efectos de la reduccién de la RS durante la fase de maduracion. Aunque
los hallazgos de esta investigacion no indicaron alteraciones significativas en la produccién
de biomasa ni en el crecimiento de la planta, la disminucion de la RS demostré tener un
impacto negativo en la calidad del jugo extraido de la cafia de azUcar. Esta situacion podria
plantear dificultades en los procesos de produccion en la fbrica y afectar el contenido de

sacarosa destinado a la fabricacién de azucar.

2.11 Conclusiones

En este capitulo se identificé que la variedad CC 01-678 implement6 una estrategia de
tolerancia a la sombra al incrementar su contenido relativo de clorofila en condiciones de
baja RS. En contraste, la variedad CC 05-430 adopt6 una estrategia de evitacion de la

sombra al aumentar su crecimiento apical para alcanzar la luz disponible.

En lo que respecta a los parametros de crecimiento y biomasa, se observé que estos no
se vieron afectados negativamente por la reduccion de la RS durante la fase de
maduracién. Esto se debe a que, en esta fase, la tasa de crecimiento se estabiliza y la

ganancia de peso es considerablemente menor en comparacion con etapas anteriores.

Es importante resaltar que la calidad y el rendimiento del jugo de cafia de azlcar
experimentaron una disminucién significativa en condicién de baja RS, especialmente
cuando esta limitacion se extendié hasta la quinta y séptima semana de evaluacion
causando un incremento en la humedad del jugo, reduccién de la pureza y perdida de entre
1 y 2 unidades porcentuales en la concentracion de sacarosa en el cultivo de cafa de
azucar. Estos cambios desfavorables tienen un impacto significativo en la cadena de

produccion y en la sostenibilidad del cultivo como modelo econémico.
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3.Discusion general

La baja radiacion solar (RS) puede ocasionar modificaciones en la estructura morfoldgica,
el funcionamiento fisiologico y los procesos bioquimicos de las plantas (Noor et al., 2023).
Estos cambios son mediados en gran medida por la interaccion entre los fotoreceptores y
las fitohormonas (Mathur et al., 2018). Los fotoreceptores sensan la variacion de la RS en
funcion la longitud de onda (Palma et al.,, 2021), detectan las sefiales luminosas y
transmiten la informacién a través de una via de sefializacion dirigida a diferentes partes
de la planta donde se encuentren las fitohormonas (Fankhauser & Chory, 1997; Meisel et
al., 2011; Salvatori et al., 2022). Las fitohormonas reciben la sefial y actdan como
mensajeros quimicos logrando regular y coordinar diversos procesos celulares que
modifican la biologia de la planta en funcién del estimulo ambiental, lo que finalmente
permite la adaptacion o respuesta de la planta a dicha condicién limitante (Kurepin et al.,
2007; Shi et al., 2022; Xie et al., 2020).

El objetivo de esta investigacion consistié en determinar de manera cuantitativa el efecto
de la baja RS en la fisiologia de la cafia de azlcar durante la fase de maduracion.
Especificamente, se analiz6 cédmo una limitacién de RS afectd la fotosintesis de la planta,
incluyendo su influencia en las reacciones fotoquimicas, la fijacion y metabolismo del
carbono, asi como en la particion de los fotoasimilados generados. Ademas, se
identificaron estrategias de adaptacion que la cafia de azucar empled frente a esta
limitacion y se evalué el impacto resultante en la acumulacién de biomasa y sacarosa de
dos variedades de cafia de azucar Cenicafia-Colombia (CC 01-678 y CC 05-430).

Para determinar el efecto de baja RS sobre la fisiologia de la cafia de azlcar se analizaron
parametros de fluorescencia de la clorofila, intercambio de gases, productividad y
rendimiento del jugo en funcién de cuatro porcentajes de reduccion de la RS (0, 67, 80 y
95%). Ademas, se evaluaron dos variedades contrastantes en términos de su maduracion
natural y la acumulacion de sacarosa. La variedad CC 05-430 caracterizada por ser tardia
en su maduracion y presentar una acumulacion intermedia de sacarosa y la variedad CC

01-678 temprana en su maduracion y con alta acumulacién de sacarosa. Pese a ser
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contrastantes genéticamente, sus respuestas fotosintéticas en condicion de baja RS no
evidenciaron diferencias significativas. De igual manera los porcentajes de reduccion de la
RS no difirieron entre si, pero si entre el testigo (0%) en la mayoria de pardmetros

evaluados.

La fluorescencia de la clorofila refleja el impacto ambiental en el aparato fotosintético de la
planta (Poorter et al., 2019; Wan et al., 2020b). A nivel fotoquimico, se encontr6 que la baja
RS no causo6 darfios en PSIl. Sin embargo, fue evidente una alteracion o ligero estrés en el
PSII, ya que se increment6 la emision de Fo (Figura 1-2B), se redujo la ETR (Figura 1-3B)
y disminuy6 en un 19,4% ®PSII (Figura 1-3C)

Para comprender a mayor detalle las causas subyacentes que generaron las alteraciones
en PSIl, fue necesario realizar un analisis completo de cada una de las reacciones
fotoquimicas involucradas en el transporte de electrones en el PSIl (Figura 1-4 a 1-9). Se
encontré que a baja RS las antenas colectoras de luz de la cafia de azucar captaron la RS
disponible, favoreciendo las reacciones relacionadas con la transferencia de excitones
hacia el centro de reaccién P680 y la reduccién de la QA (QA = QA)).

A partir del paso Fi, la emision de fluorescencia se incremento, lo que indicé pérdida de
energia fotoquimica por un posible bloqueo o una reduccién en el flujo de electrones en
QA" (Figura 1-5). Se hipotetiza que la baja RS disminuy0 el potencial redox del PSII; por lo
tanto, es posible que, en esta condicidn, la cantidad de fotones fuera menor (Figura 1- 8)
y la intensidad de energia absorbida insuficiente para catalizar la reaccion de oxidacion de
la QA,, ocasionado la acumulacién excesiva de esta molécula en ese estado.
Posiblemente, esto gener6 una ralentizacion en el flujo de electrones hacia QB y demas

aceptores, confirmando lo reportado por Sales et al. (2023).

El bloqueo en QA" resulté en una disminucion en la ETR (Figura 1-3B) y ®PSII (Figura 1-
3C), lo que sugiere una posible reduccién en la eficiencia fotoquimica y, por ende, una
disminucion en la produccion de ATP y NADPH necesarios para llevar a cabo la fijacion y

metabolismo del carbono en la segunda fase de la fotosintesis (Baker et al., 2007).
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Al analizar la respuesta fotosintética de la planta, se observo que la eficiencia cuantica de
la RS (Tabla 2-1), no present6 cambios significativos, lo que confirma la capacidad de la
cafia de azucar para captar la energia luminica, incluso en condiciones de RS limitada. No
obstante, a lo anterior, se encontré que la baja RS disminuyd Am par €n un 25% (Tabla 2-
1) afectando la eficiencia de conversion de energia luminica a energia quimica,
confirmando la pérdida del rendimiento fotosintético y reduccién en la tasa de produccién
de ATP y NADPH.

A pesar de las limitaciones, la cafia de azlcar experimento ajustes metabdlicos para
minimizar el consumo energético. Esto se manifestd6 mediante una reduccién en el punto
de compensacion de luz y en la tasa respiratoria (Tabla 2-1). Estas respuestas metabdlicas
se consideran estrategias adaptativas implementadas en situaciones de estrés o
condiciones ambientales adversas (Abreu et al.,, 2014; Huang et al., 2011; Wan et al.,
2020a; Yao et al., 2017). El ajuste metabdlico permitié a la cafia de azlcar maximizar la
eficiencia en la utilizacion de la RS absorbida y reducir el gasto energético. De esta
manera, es probable que la planta pudiera mantener un balance de carbono mas favorable

en un entorno con baja RS.

Ante una reduccién en la tasa de produccion de energia quimica, las plantas pueden
presentar dificultades con relacion al metabolismo del carbono. En el caso especifico de la
cafia de azucar, su naturaleza como especie Cg, le permite compartimentar las reacciones
metabdlicas del carbono y mantener un suministro adecuado en las células de la vaina del
haz vascular (Lee et al., 2022; Yin & Struik, 2018). Esta investigacion confirma la eficiencia
de este mecanismo, puesto que, incluso a baja RS, tanto la eficiencia de carboxilacién
(Anexo Tabla B-2), como la actividad de la enzima fosfoenolpiruvato carboxilasa (PEPC)
(Figura 2-4A), no mostraron cambios significativas, a pesar de que se presentd una
reducciéon notable en la conductancia estomatica (gs) (Figura 2-5B) Estas respuestas son
respaldadas por reportes que sugieren que en condicion de baja RS no existen
restricciones estomaticas ni difusionales del CO; a través del mesdfilo, y que menores
tasas de fotosintesis podria deberse a algun ajuste bioquimico subyacente (Gong et al.,
2022; Ward & Woolhouse, 1986; Watson-Lazowski et al., 2020).

La limitada disponibilidad de energia quimica por la baja RS no redujo el suministro de

carbono para la enzima PEPC (Figura 2-4A). No obstante, al analizar las reacciones que
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dan lugar en las células de la vaina del haz vascular, se observé una reduccion significativa
del 33% en la velocidad maxima de carboxilacion de la enzima RubisCO (Figura 2-4B). Se
descarto, que la disminucion de la actividad de RubisCO fuera por baja concentracion de
COg, puesto que la actividad de PEPC no se vio menguada hasta la quinta semana de

evaluacion.

Por tanto, es probable que la fotosintesis (Figura 2-5A) pudiera estar limitada por: la
capacidad de la RubisCO y/o por la capacidad de regeneracién de la ribulosa-1,5-bisfosfato
(RuBP) (Moore et al., 2013). Se hipotetiza que la pérdida de la capacidad fotosintética de
la cafia de azucar en condicién de baja RS fue limitada por la regeneracion de RuBP, ya
gue se encontrd una reduccion del 23% de la tasa maxima de transporte de electrones la
cual se relaciona directamente con la regeneraciéon de esta enzima (Sharkey et al., 2007)
y segundo por la capacidad de RubisCO, que se ve comprometida cuando sus sitios
activos son ocupados por inhibidores de fosfato de azlcar intrinsecos. Esta situacion
puede ocurrir cuando la enzima RubisCO activasa, responsable de eliminar los inhibidores,
se inactiva debido a la deficiencia de ATP (Bhat et al., 2017; Waheeda et al., 2023; Wang
et al., 2021).

Aunque la energia necesaria para las reacciones independientes de la luz de la fotosintesis
proviene de las reacciones luminicas que ocurren en la membrana de los tilacoides. En
las especies C4, las demandas de ATP y NADPH se distribuyen entre las células del
mesofilo y las células de la vaina del haz vascular (Kromdijk et al., 2014; Sales et al., 2021,
Yin & Struik, 2018). De acuerdo con von Caemmerer (2000) la proporcion en la particion
de ATP entre la regeneracién de la PEP y los procesos asociados a la vaina del haz es de
2:3. Esta relacion podria explicar por qué se observé una limitacion en la actividad de la
RubisCO (Figura 2-4B) y no en la actividad de PEPC. Ademas, de la alta eficiencia de la
enzima fosfoenolpiruvato-diquinasa en la regeneracion de PEP que también podria
contribuir a esta diferencia (Lee et al., 2022). Estas observaciones encuentran respaldo en
multiples estudios que han reportado que la baja RS altera la sincronia en el ciclo Csy Cs,
e incrementa la probabilidad de la fuga de CO, desde la vaina del haz vascular hacia el
mesofilo, reduciendo la eficiencia fotosintética (Arce Cubas et al., 2023; Kromdijk et al.,
2008; Lee et al., 2022).
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Estas respuestas constituyen una serie de ajustes metabdlicos que tienen lugar en la
planta en respuesta a la baja RS. Adicionalmente, las plantas también implementan
diversas estrategias de tolerancia o evitacion de la sombra (Ruberti et al., 2012; Yang et
al., 2020), que se consideran rasgos adaptativos e implican modificaciones en la anatomia,
morfologia de la planta, y, por ende, su fisiologia (Valladares & Niinemets, 2008). Estas
respuestas fenotipicas, permiten mejorar la captacion de RS y la eficiencia fotosintética.
Sin embargo, demanda gastos que puede comprometer la supervivencia a largo plazo, por
lo que es importante mantener un equilibrio entre los costos y beneficios asociados
(Valladares & Niinemets, 2008).

Ambas variedades mostraron estrategias adaptativas para mejorar la captaciéon de luz en
condiciones de baja RS, pero fueron distintas. La variedad CC 01-678 adoptdé una
estrategia de tolerancia a la sombra incrementando en un 10% el contenido de clorofila
(Figura 3- 2), en tanto, la variedad CC 05-430 presenté mayor crecimiento apical como
estrategia de evitacion de la sombra (Figura 3-3). Se ha encontrado que mayor contenido
de clorofila y crecimiento apical, permiten maximizar la captacion de RS y mejorar la
eficiencia fotosintética en condiciones limitadas de RS (Dai et al., 2009; Meisel et al., 2011;
Sagun et al., 2022; Zhou et al., 2022).

A pesar de que las adaptaciones morfolégicas son beneficiosas para la planta en términos
de captacion de RS, la baja RS ralentiza las reacciones fotosintéticas, reduciéndose la
produccion de carbohidratos (Ruberti et al., 2012). En consecuencia, estas estrategias
adaptativas imponen una carga energética adicional, lo que puede llevar a una potencial

disminucion en la acumulacion de biomasa y azlcares en condiciones de baja RS.

Con el fin de validar esta hipétesis, se evalué la biomasa y la acumulacién de sacarosa de
la cafia de azucar. El estudio, no evidenci6 diferencias significativas entre las diferentes
variedades evaluadas en respuesta a la baja RS. Asi mismo, no se observaron cambios
en los parametros de crecimiento (Figura 3- 4), biomasa y toneladas de cafia por hectarea
(Figura 3-6) durante la fase de maduracién. Este fendbmeno puede ser atribuido a la
desaceleracion en la acumulacién de biomasa y la formacion de érganos durante la etapa
de maduracion, debido a que la mayoria de estos procesos han alcanzado un alto grado

de desarrollo y definicion (Larrahondo & Villegas, 1995).
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La concentracion de sacarosa es progresiva y su potencial depende de diversos factores
ambientales (Cardozo & Sentelhas, 2013). Durante la etapa de maduracion, la planta
prioriza sus recursos para la lograr la maxima acumulacion de sacarosa en el tallo
(Vasantha et al., 2022). Altos contenidos de sacarosa y bajos de azucares reductores,
como glucosa y fructosa, determinan la calidad final de la materia prima y la rentabilidad
econdmica de la industria azucarera (Chen, 1991). Limitaciones en la RS desequilibran el
metabolismo, la translocacion de carbohidratos y la actividad enzimética en el tallo,
reduciendo la concentracion y almacenamiento de sacarosa, e incrementan la acumulacién

de almidones (Larrahondo y Villegas, 1995).

Se confirma el efecto negativo de la baja RS, sobre los procesos fotoquimicos (Figuras 1-
1 a 1-5) y la capacidad fotosintética de la cafia de azUcar (Figura 2-5). Este desbalance
metabdlico, afect6é la calidad del jugo. Gener6 un aumento en la humedad del tallo,
disminuyo la pureza y el contenido de materia seca (Figuras 3-7), causando la reduccién
de entre 1 y 2 unidades porcentuales de sacarosa durante las siete semanas de baja RS
(Figuras 3-8).
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4.Conclusiones y recomendaciones

4.1 Conclusion general

La respuesta fisioldgica durante la etapa de maduracion de la variedad CC 01-
678 y CC 05-430 fue similar en la mayoria de los parametros evaluados en el
estudio.

La variedad CC 01-678 presentd una estrategia de tolerancia a la sombra al
incrementar el contenido relativo de clorofila, mientras que, la variedad CC 05-
430 increment6 su crecimiento apical como estrategia de evitacién de la
sombra.

La reduccion de la radiacion ocasion6 un bloqueo debido a la acumulacién de
QA". El bloqueo increment6 la emisién de fluorescencia, redujo la tasa de
transporte electrones y afect6 el rendimiento operacional del PSII.
Alteraciones en las reacciones fotoquimicas del PSlI, disminuyeron la velocidad
de produccién de ATP y NADPH. La limitacidn energética afecto las reacciones
del metabolismo del carbono. Reducciones de la radiacion superiores al 80%
ralentizaron la tasa de carboxilacion de RubisCO, mientras que, la tasa de
carboxilacion de PEPC tiende a afectarse cuando las limitaciones en la
radiacion solar alcanzan siete semanas consecutivas.

La reduccion de la radiacion redujo el rendimiento fotosintético de la cafa de
azucar durante la etapa de maduracién y aunque la produccion de biomasa y el
tonelaje no se afectaron por las limitaciones fotoquimicas y bioquimicas, la

calidad del jugo y la acumulacién de sacarosa disminuyeron.



126 Fisiologia de la cafia de azUcar (Saccharum spp.) en respuesta a la baja

radiacion en la fase de maduracion.

4.2 Modelo Conceptual

La baja RS afecto las reacciones fotoquimicas de la fotosintesis. Se identificé un blogqueo
en el transporte de los electrones, causado por el aumento de moléculas reducidas de
guinona A (QA-). Este bloqueo condujo a una reduccion en la eficiencia de las reacciones
de la cadena de transporte de electrones, lo que se reflejé en un incremento en la emision
de fluorescencia. Como consecuencia de la disminucién en la velocidad del transporte de
electrones, puede presentarse una disminucion en la produccién de energia quimica (ATP
y el NADPH). La reduccion en la disponibilidad de energia generé una descoordinacion del
ciclo Cs4 y Cs, afectandose principalmente la actividad de la enzima RuBisCO, ralentizando
su funcionamiento y generando un impacto negativo en el rendimiento fotosintético de la
planta. Para contrarrestar la limitacion causada por la baja RS, las plantas implementaron
ajustes morfoldgicos, como el aumento en el contenido de clorofila en la variedad CC 01-
678 y un mayor crecimiento apical en la variedad CC 05-430. Estos ajustes permitieron
mejorar la captacion de energia en condiciones de baja radiacion. A pesar de los efectos
adversos en la fotosintesis, no se observaron cambios significativos en la produccion de
biomasa y toneladas de cafia por hectarea durante la fase de maduracion. Sin embargo,
el bajo rendimiento fotosintético afecto la calidad del jugo. Se observé un incremento en la
humedad del tallo, asi como una disminucién en la pureza y contenido de materia seca.
Esto a su vez condujo a una disminucién en el rendimiento de sacarosa, que oscilé entre

un 1% y un 2% durante el periodo de estudio.
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Figura 5- 1: Modelo conceptual de efectos y respuestas fisioldgicas de la cafia de azucar
en respuesta a la baja radiacion en cafa de azucar durante la fase de maduracion
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A.Anexo: Tablas suplementarias Capitulo |

Tabla A- 1: Andlisis de varianza para variables de fluorescencia de la clorofila en respuesta a la baja radiacion en cafa de azucar

durante la fase de maduracion.

Tiempo experimental
Semana 1l Semana 3
Variable Variedad Radiacion Variedad * Radiacion Variedad Radiacion Variedad * Radiacion
Valor P ValorF ValorP ValorF ValorP Valor F Valor P ValorF ValorP Valor F Valor P Valor F
Fv/Fm 0.17 2.02 0.949 0.12 0.212 1.63 0.001 14.24 0.096 2.4 0.036 3.42

Fo 0.022 6.1 0.002 6.9 0.037 3.38 <0.001 22.96 <0.001 24 0.206 1.66
NPQ 0.348 0.92 0.14 2.03 0.173 1.83 0.286 1.2 0.025 3.81 0.634 0.58
ETR 0.087 3.23 0.019 4,14 0.096 2.4 0.103 2.91 <0.001 14.22 0.157 1.92
PSili 0.087 3.23 0.019 4.15 0.096 2.4 0.103 2.91 <0.001 14.21 0.157 1.92
Semana b Semana 7
Variable Variedad Radiacion Variedad * Radiacion Variedad Radiacién Variedad * Radiacion
Valor P Valor F Valor P Valor F Valor P Valor F Valor P Valor F Valor P Valor F Valor P Valor F
Fv/Fm 0.006 9.34 0.613 0.61 0.375 1.09 <0.001 42.98 <0.001 8.89 0.078 2.61
Fo 0.002 12.89 <0.001 16.24 0.432 0.96 0.113 2.73 0.004 6.19 0.67 0.52
NPQ 0.953 0 <0.001 15.17 0.403 1.02 0.911 0.01 0.003 6.25 0.806 0.33
ETR 0.198 1.76 <0.001 10.92 0.052 3.03 <0.001 16.81 0.004 6.07 0.173 1.83
PSili 0.198 1.76 <0.001 10.92 0.052 3.03 <0.001 16.81 0.004 6.07 0.173 1.83

Nota: Fv/Fm: Rendimiento cuantico maximo del PSII; Fo: Fluorescencia minima; NPQ: Disipacion no fotoquimica de la energia; ETR: Tasa de transporte de electrones; ® PSII:
Rendimiento fotoquimico operacional del PSII. Se resaltan con negrita diferencias estadisticas. Los valores F y P fueron obtenidos para los factores variedad, radiacién y su
interaccion, se resaltan con negrita significancia estadistica P < 0.05; P < 0.01; P < 0.001
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Tabla A- 2: Analisis de varianza para variables de la curva OJIP en respuesta a la baja radiacion en cafia de azlUcar durante la fase

de maduracion.

Tiempo experimental

Semana 1 Semana 3

Variabl Variedad Radiacién Variedad * Radiacion Variedad Radiacién Variedad * Radiacion

araple Valor P Valor F ValorP ValorF ValorP Valor F Valor P Valor F ValorP Valor F Valor P Valor F
FOs0 s 0.204 1.72 0.163 1.89 0.758 0.39 0.021 6.22 <0.001 9 0.646 0.56
FJoms 0.57 0.33 0.645 0.56 0.267 1.41 0.118 2.65 0.133 2.08 0.019 4,13
Flzoms 0.3 1.13 <0.001 10.81 0.444 0.93 0.21 1.67 <0.001 10.31 0.838 0.28
FP300 ms 0.3 1.13 0.001 7.4 0.562 0.7 0.071 3.62 <0.001 7.96 0.918 0.17
Vit 0.431 0.64 0.272 1.4 0.416 0.99 0.041 4,76 0.937 0.14 0.462 0.89
Mo 0.158 2.15 0.101 2.35 0.589 0.65 0.671 0.19 0.013 4,56 0.436 0.95
Fv 0.391 0.77 0.001 7.55 0.598 0.64 0.093 3.09 0.001 7.75 0.953 0.11
Vj 0.01 7.93 <0.001 10.76 0.145 2 0.688 0.17 <0.001 9.52 <0.001 8.16
ABS/RC | 0.573 0.33 0.572 0.68 0.731 0.43 0.88 0.02 0.033 3.51 0.65 0.56
Dio/RC 0.654 0.21 0.479 0.86 0.846 0.27 0.911 0.01 0.064 2.81 0.783 0.36
Eto/RC 0.696 0.16 0.237 1.53 0.467 0.88 0.913 0.01 0.008 5.19 0.059 2.89
Tro/RC 0.557 0.36 0.569 0.69 0.705 0.47 0.872 0.03 0.027 3.74 0.61 0.62
®Po 0.883 0.02 0.187 1.75 0.998 0.01 0.614 0.26 0.002 7.21 0.414 1
®Do 0.883 0.02 0.187 1.75 0.998 0.01 0.614 0.26 0.002 7.21 0.414 1
Yo 0.01 7.93 <0.001 10.76 0.145 2 0.688 0.17 <0.001 9.52 <0.001 8.16
®Eo 0.011 7.81 0.002 6.98 0.168 1.86 0.655 0.21 0.001 7.37 0.002 7.03
DF 0.253 1.38 0.003 6.27 0.24 1.51 0.979 0.01 <0.001 9.46 0.002 6.8
Pl 0.253 1.38 0.007 5.39 0.209 1.64 0.925 0.01 <0.001 8.1 0.005 5.82

Nota: Los valores F y P fueron obtenidos para los factores variedad, radiacion y su interaccién, se resaltan con negrita significancia estadistica P < 0.05; P < 0.01; P < 0.001
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Tabla A-2 Continuacion Andlisis de varianza para variables de la curva OJIP en respuesta a la baja radiacién en cafia de azucar

durante la fase de maduracion.

Tiempo experimental

Semana 5 Semana 7

Variabl Variedad Radiacién Variedad Radiacién Variedad Radiacién Variedad Radiacién

anabple ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF
Foso s 0.002 12.16 <0.001 14.78 0.219 1.6 0.069 3.68 <0.001 8.89 0.026 3.77
FJoms 0.027 5.68 0.017 4,23 0.239 1.52 0.426 0.66 0.01 4.87 0.034 3.49
Flzo ms 0.089 3.18 <0.001 19.4 0.671 0.52 0.655 0.21 <0.001 26.15 0.119 2.2
FP300 ms 0.084 3.3 <0.001 13.47 0.606 0.63 0.951 0 <0.001 16.34 0.393 1.05
Vit 0.455 0.58 0.909 0.18 0.35 1.15 0.415 0.69 0.093 2.44 0.069 2.74
Mo 0.354 0.9 0.071 2.71 0.794 0.34 0.28 1.23 0.264 1.42 0.255 1.46
Fv 0.183 1.89 <0.001 1244 0.705 0.47 0.535 0.4 <0.001 15.36 0.682 0.51
Vj 0.393 0.76 0.002 6.76 0.302 1.3 0.591 0.3 0.01 4.88 0.246 1.49
ABS/RC 0.418 0.68 0.624 0.6 0.495 0.83 0.201 1.74 0.244 1.5 0.258 1.44
Dio/RC 0.156 2.17 0.631 0.59 0.625 0.6 0.065 3.79 0.526 0.77 0.257 1.45
Eto/RC 0.962 0 0.147 1.98 0.159 1.91 0.641 0.22 0.008 5.19 0.339 1.19
Tro/RC 0.531 0.41 0.616 0.61 0.456 0.9 0.298 1.14 0.174 1.82 0.245 1.49
®Po 0.008 8.72 0.417 0.99 0.315 1.26 0.015 7.04 0.304 1.29 0.095 2.41
®Do 0.008 8.72 0.417 0.99 0.315 1.26 0.015 7.04 0.304 1.29 0.095 2.41
Yo 0.393 0.76 0.002 6.76 0.302 1.3 0.591 0.3 0.01 4.88 0.246 1.49
®Eo 0.666 0.19 0.002 7.19 0.362 1.12 0.923 0.01 0.008 5.17 0.378 1.08
DF 0.484 0.51 0.018 4.21 0.11 2.27 0.655 0.21 0.003 6.35 0.177 1.8
Pl 0.446 0.6 0.029 3.66 0.143 2.01 0.548 0.37 0.005 5.67 0.246 1.49

Nota: Foso us: Fluorescencia inicial emitida mientras los centros de reaccion estan abiertos; FJ.ms: Reduccion parcial de QA; Flso ms: Reduccion de QA 'y QB; FPsgoms; Vt: Fluorescencia
relativa en el tiempo; Mo: Tasa neta de centros de reaccion cerrados; Fv: Fluorescencia maxima variable; Vj: Fluorescencia relativa en el paso J; ABS/RC :Absorcién de fotones por
centro de reaccion; Dio/RC: Flujo de fotones absorbidos y disipados (fluorescencia + calor) por centro de reaccion; Eto/RC: Flujo de transporte de electrones de QA a QB por centro de
reaccion; Tro/RC: Tasa de captura de excitones por centro de reaccion; ¢Po: Rendimiento maximo de la fotoquimica primaria; $Do: Producto cuantico maximo de disminucién de
excitacion fotoquimica; Wo: Eficiencia con la que un excitén atrapado puede mover un electrén mas alla de QA- en la cadena de transporte de electrones; $Eo: Probabilidad de un foton
absorbido mueva un electron después de QA-; Fluorescencia maxima emitida; DF: Fuerzas impulsoras en el PSII con respecto a la absorcién de RS; PI: indice de funcionamiento de
centros de reaccion activos. Los valores F y P fueron obtenidos para los factores variedad, radiacion y su interaccién, se resaltan con negrita significancia estadistica P < 0.05; P < 0.01;

P <0.001.
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Tabla A- 3: Andlisis de variables de la curva OJIP en respuesta a la baja radiacion en cafia de azUcar durante la fase de
maduracion.

Semana Radiaciéon FOs0 s Foms Fl3o ms FP300 ms
0 190.1 #17.1 b 559 +40.8 a 766.5 +68.1 b 887.1 *67.2 b
L 67 199.2 #11.5 ab 570.8 #40.1 a 866.9 +58.6 a 965.1 +60.6 a
80 203.1 £3.6 a 578.8 +18.5 a 908.2 +34.6 a 1006.6 +30.4 a
95 201.9 +11.5 ab 564.1 +31.3 a 891.6 +62.3 a 986 +54.7 a
0 190.2 #6.1 c 554.4 +27.5 b 798.1 +65.8 b 913.1 #59.4 b
3 67 202.5 *10.7 b 561.1 *46.5 ab 900 +62.5 a 1003.4 +62 a
80 209.9 7.7 ab 572.6 +32.2 ab 936.7 +20.6 a 1026.1 +20.7 a
95 213.9 *15.2 a 594.4 +57.3 a 952.1 +70 a 1031.9 %71 a
0 191 +11.9 c 570.5 *33.2 b 792.7 #56.1 c 914.6 +54.2 c
5 67 204.5 +10.1 b 574.2 +44.1 b 893.3 +55.3 b 997.1 +50.1 b
80 209.2 #8.2 b 585.4 *21.8 b 924.7 *25.7 ab 1011.5 +21.9 ab
95 219.4 *11.7 a 620 +32.8 a 970.5 #51.8 a 1054.7 +50.3 a
0 189.4 *13.1 b 553 +34.2 c 789.5 *42.2 c 903.2 +36.8 c
. 67 205 *11.8 a 566.7 +29.8 be 880.1 +34 b 976.2 +23.2 b
80 210.6 *12.3 a 582.4 *39.5 ab 950.2 53 a 1034.8 55.9 a
95 212.8 *11.2 a 603.1 *27.3 a 937.4 47.6 a 1014 34.4 ab

Nota: Fose us: Fluorescencia inicial emitida mientras los centros de reaccion estan abiertos; FJ.ms: Reduccion parcial de QA; Fls ms: Reduccion de QA 'y QB; FP3qo ms: Fluorescencia

maxima emitid. Los valores corresponden a la media (n=4) con su respectiva desviacion estandar. Letras distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05) segun la prueba LSD.
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Tabla B- 1: Andlisis de varianza de variables de la curva de luz en respuesta a la baja radiacion en cafia de azUcar durante la fase
de maduracion.

Tiempo experimental
Semana 3 Semana 5
: N Variedad * . L, Variedad *
Variable Variedad Radiacion Radiacion Variedad Radiacion Radiacion
ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF

PCL 0.588 0.3 0.002 6.67 0.423 0.98 0.003 1141 <0.001 15.13 0.362 1.12
Am par 0.578 0.32 0.003 6.62 0.427 0.97 0.003 10.98 <0.001 14.54 0.371 11

€ PAR 0.01 7.93 0.015 4.39 0.933 0.14 0.609 0.27 0.039 3.32 0.06 2.88
Rd par 0.232 1.52 <0.001 13.77 0.982 0.06 0.068 3.71 0.005 5.74 0.687 0.5
Semana 7

Variable Variedad Radiacion Variedad Radiacion
Valor P Valor F Valor P Valor F Valor P Valor F
PCL 0.879 0.02 <0.001 8.09 0.44 0.94
Am par 0.853 0.04 <0.001 7.95 0.431 0.96
€ PAR 0.548 0.37 0.886 0.21 0.622 0.6
Rd par 0.973 0 <0.001 14.29 <0.001 10.15

Nota: PCL: Punto de compensacion de luz; Am par: Tasa fotosintética maxima (con PAR saturante); € par: Eficiencia cuantica; Rd par: Tasa respiratoria en curva de luz. Los valores F

y P fueron obtenidos para los factores variedad, radiacién y su interaccion, se resaltan con negrita significancia estadistica P < 0.05; P < 0.01; P < 0.001
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Tabla B- 2: Analisis de varianza de variables de la curva A/Ci en respuesta a la baja radiacion en cafa de azucar durante la fase de

maduracion.
Tiempo experimental
Semana 3 Semanab
Variable Variedad Radiacion Variedad Radiacion Variedad Radiacion Variedad Radiacion
ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP ValorF
Amcoz 0.064 3.82 <0.001 11.25 0.333 1.2 0.215 1.63 0.006 5.51 0.247 1.49
PCC 0.311 1.076 0.007 5.320 0.532 0.754 0.271 1.277 0.003 6.254 0.349 1.158
€ coz 0.274 1.26 0.01 4.88 0.002 7.25 0.701 0.15 0.455 0.9 0.776 0.37
Rd co2  0.898 0.02 0.024 3.85 0.099 2.37 0.2 1.75 <0.001 9.66 0.381 1.08
VC max  0.099 2.97 <0.001 10.42 0.225 1.57 0.162 2.11 0.002 7.24 0.205 1.66
VP max  0.087 3.23 0.745 0.41 0.1 2.37 0.153 2.2 0.576 0.68 0.172 1.83
J Max 0.103 2.91 <0.001 14.22 0.157 1.92 0.198 1.76 <0.001 10.92 0.052 3.03
Semana 7
Variable Variedad Radiacion Variedad * Radiacion
Valor P Valor F Valor P Valor F Valor P Valor F
Am coz 0.665 0.19 <0.001 9.04 0.43 0.96
PCC 0.588 0.302 <0.001 8.586 0.981 0.059
€ coz 0.195 1.79 0.346 1.17 0.042 3.26
Rd co2 0.29 1.18 <0.001 11.2 0.758 0.39
VC max 0.552 0.36 <0.001 10.74 0.507 0.8
VP max 0.06 3.96 0.01 4.83 0.127 2.13
J max <0.001 16.81 0.004 6.07 0.173 1.83

Am co,: Tasa fotosintética maxima (con CO; saturante); PCC: Punto de compensacion de carbono; £co.: Eficiencia de carboxilacion; Rdco,: Tasa respiratoria en curva de carbono; VC

max. T@sa maxima de carboxilacién de la RuBisCO; VP . Tasa maxima de carboxilacién de la PEPC; J vya: Tasa maxima de flujo de electrones. Los valores F y P fueron obtenidos

para los factores variedad, radiacion y su interaccion, se resaltan con negrita significancia estadistica P < 0.05; P < 0.01; P < 0.001
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Tabla B- 3:Andlisis de varianza de variables de intercambio de gases en respuesta a la baja radiacion en cafia de azucar durante la

fase de maduracion.

Semanal
Variedad Radiacion
Variable
Valor P Valor F Valor P Valor F
A 0.766 0.09 0.486 0.84
Os 0.954 0.00 0.222 1.59
E 0.758 0.10 0.502 0.81
Rd 0.302 1.12 <0.001 9.82
Semanab
Variedad Radiacion
Variable
Valor P Valor F Valor P Valor F
A 0.010 7.95 <0.001 9.94
Os 0.029 5.48 0.003 6.22
E 0.021 6.26 0.001 7.93
Rd 0.149 2.24 0.005 5.83

Tiempo experimental

Variedad Radiacion

Valor P Valor F
0.044 3.20
0.096 2.40
0.410 1.00
0.316 1.25

Variedad
Valor P Valor F
0.490 0.49
0.823 0.05
0.180 1.92
0.010 7.99

Tiempo experimental

Variedad Radiacion

Valor P Valor F
0.345 1.17
0.530 0.76
0.888 0.21
0.432 0.95

Variedad
Valor P Valor F
0.601 0.28
0.803 0.06
0.360 0.88
0.525 0.42

Semana 3
Radiacion
Valor P Valor F
0.005 5.81
0.033 3.51
0.011 4.79
0.001 7.93
Semana 7
Radiacion
Valor P Valor F
0.003 6.41
0.043 3.23
0.006 5.51
<0.001 15.37

Variedad Radiacion

Valor P Valor F
0.405 1.02
0.146 1.99
0.480 0.85
0.909 0.18

Variedad Radiacion

Valor P Valor F
0.174 1.82
0.029 3.64
0.023 3.94
0.002 7.09

Nota: A: Fotosintesis; gs. Conductancia estomatica; E: Transpiracion; Rq: Respiracion oscura. Los valores F y P fueron obtenidos para los factores variedad, radiacién y su interaccion,

se resaltan con negrita significancia estadistica P < 0.05; P < 0.01; P < 0.001.
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Tabla B- 4: Andlisis de medias para las variables de intercambio de gases en respuesta a la baja radiacion en cafia de azUcar durante

la fase de maduracion.

o A gs E Rd
Radiacion
Semana umol CO2 m2 st mol H20 m?2 st mmol H20 m? st pumol CO2 m? st
0 18.9 5.3 a 0.088 +0.029 a 2.2 0.6 a -2.03 £0.67 ¢
67 21.4 4.4 a 0.109 0.019 a 25 %05 a -1.16 +0.53 b
1 80 18 3.7 a 0.093 +0.019 a 2.3 £0.5 a -0.83 £0.21 ab
95 20 6 a 0.106 %0.029 a 2.6 0.6 a -0.54 £0.77 a
0 27.2 £2.2 a 0.148 +0.033 a 3.2 £0.2 a -1.58 +0.49 ¢
3 67 23.4 £2.8 b 0.118 +0.015 b 2.9 +0.3 b -1.16 +0.39 b
80 21.8 £3.4 b 0.117 %0.024 b 2.7 £0.3 b -0.98 +0.36 ab
95 219 £2.7 b 0.122 %0.02 b 2.9 +0.3 b -0.78 +0.1 a
0 29.2 £5.9 a 0.178 =0.074 a 3.7 £0.7 a -1.4 +0.46 b
5 67 23.1 +4.6 b 0.116 +0.032 b 2.8 0.6 b -1.02 +0.23 a
80 20.6 +3.3 b 0.106 +0.018 b 25 204 b -0.87 £0.37 a
95 20.3 #4 b 0.112 #0.03 b 2.7 04 b -0.69 +0.28 a
0 24.6 £3.2 a 0.13 =0.034 a 3.2 £0.6 a -1.63 +0.27 b
67 22.4 £2.7 ab 0.105 +0.013 b 26 x04 b -0.91 £0.38 a
! 80 20.4 £1.6 be 0.104 +0.016 b 26 £04 b -0.99 +0.39 a
95 18.3 4.2 ¢ 0.096 =0.03 b 24 x04 b -0.7 +£0.48 a

A: Fotosintesis; gs. Conductancia estomatica; E: Transpiracion; Rq: Respiracion oscura. Los valores corresponden a la media (n=4) con su respectiva desviacion estandar. Letras

distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05) segun la prueba LSD.
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Tabla C- 1. Andlisis de varianza del contenido relativo de clorofila (SPAD) en respuesta a la baja radiacion en cafia de azlcar
durante la fase de maduracion.

Variable

Semana 1

Semana 3

Semana 5

Semana 7

Valor P

0.067

<0.001

<0.001

<0.001

Valor F

3.65

69.20

48.67

26.87

Contenido Relativo de clorofila (SPAD)

Radiacion Variedad Radiacion
Valor P Valor F Valor P Valor F
0.113 2.68 0.451 0.58
<0.001 49.62 <0.001 16.48
<0.001 23.22 0.034 4.98
<0.001 43.22 0.100 291

Nota: Los valores F y P fueron obtenidos para los factores variedad, radiacion y su interaccion, se resaltan con negrita significancia estadistica P < 0.05; P < 0.01; P < 0.001
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Tabla C- 2: Analisis de medias del SPAD en las variedades CC 01-678 y CC 05-430 en respuesta a la baja radiacion en cafia de

azucar durante la fase de maduracion.

Variedad
CC 01-678 CC 05-430
Semana Radiacion SPAD SPAD
0 35.8 +3.6  °© 39.9 +3.3 abe
67 425 27 379 +1.9 be
! 80 43.7 0.9 @ 40.5 +0.3 abe
95 42.1 52 37.2 £3.4 ¢
0 40.3 19 ¢ 35.6 +1.6 d
67 447 34 P 39.4 3 ¢
3 80 48.5 3 a 41.0 2.1 ¢
95 49.0 43 2 40.8 +2.1 ¢
0 40.8 +3.5 b 36.5 +3 ¢
67 46.2 +t16 @ 38.9 1.5 be
> 80 475 19 @ 40.4 +1.6 b
95 46.3 4.4 a 41.3 1.4 b
0 36.7 +6.2 « 325 +1.4 d
67 46.4 34 @ 40.5 2.5 be
! 80 479 21 2 40.0 +2.6 be
95 47.7 £+36 @ 415 £1.7 b

Nota: Los valores corresponden a la media (n=4) con su respectiva desviacién estandar. Letras distintas muestran significancia estadistica (P = 0.05) segun la prueba LSD.
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Tabla C- 3: Analisis de varianza de crecimiento apical

maduracion.

en respuesta a la baja radiacion en cafa de azucar durante la fase de

Tiempo experimental

Semana 1

Semana 3

Semana 5

Semana 7

Valor P

0.003

<0.001

<0.001

<0.001

Variedad

Valor F

11.51

23.91

24.26

36.26

Crecimiento Apical

Radiacién
Valor P Valor F
0.022 3.99
0.004 5.93
0.007 5.38
<0.001 9.08

Variedad * Radiacién

Valor P

0.001

<0.001

0.003

0.011

Valor F

7.68

9.26

6.28

4.77

Nota: Los valores F y P fueron obtenidos para los factores variedad, radiacion y su interaccién, se resaltan con negrita significancia estadistica P < 0.05; P < 0.01; P < 0.001.
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Tabla C- 4: Analisis de medias del crecimiento apical en las variedades CC 01-678 y CC 05-430 en respuesta a la baja radiacion en

cafia de azlcar durante la fase de maduracion.

Variedad
CC 01-678 CC 05-430
Semana Radiacién Crecimiento apical (cm) Crecimiento apical (cm)
0 84 1.8 °© 11.1 +25 be
1 67 10.8 +2.9 b 14.4 +3.4 ab
80 11.7 +5.5 @ac 15.2 +3.2 a
95 94 +35 ¢ 11.6 +2.6 abc
0 18.6 +2.3 ¢ 24.2 +6.8 cd
3 67 26.3 +5.1 b 325 +9.3 a
80 244 +59 31.5 5.3 ab
95 224 +53 ¢ 31.6 +3.6 ab
0 21.2 +2.2 ¢ 29.9 +5.0 be
5 67 31.7 +7.0 ¢ 36.5 +10.6 @
80 28.8 +5.1 ¢ 38.1 5.8 a
95 26.2 +4.4 36.5 #5.5 ab
0 33219 ¢ 36.8 +11.3 P
67 425 86 P 55.6 +8.2 a
7
80 37.0 65 b 53.6 5.5 a
95 37.3 4.7 be 51.9 +25 a

Nota: Los valores corresponden a la media (n=4) con su respectiva desviacion estandar. Letras distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05) segun la prueba LSD.
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Tabla C- 5:Andlisis de varianza de parametros de crecimiento en respuesta a la baja radiacion en cafia de azlUcar durante la fase

de maduracion.

Variable

Alt
Alt PQ
Diam
Entre
H Seca
H Verde
Pobl
IAF

Variedad

Valor P Valor F

<0.001 30.8

<0.001 27.2
0.365 0.9
0.387 0.8
0.210 1.7
0.702 0.2
0.004 10.4
0.008 8.5

Valor P

0.290
0.310
0.194
0.050
0.037
0.084
0.334
0.819

Radiacion

Valor F

1.3
1.3
1.7
3.1
3.4
2.5
1.2
0.3

Variedad * Radiacion

Valor P

0.685
0.880
0.169
0.037
0.017
0.718
<0.001
0.092

Valor F
0.5
0.2
1.9
3.4
4.3
0.5
8.7
2.5

Nota: Alt: Altura; Alt PQ: Altura a punto de quiebre; Diam: Diametro; Entre: Nimero de Entrenudos; H Seca: Hojas secas; H Verde: Hojas Verdes; Pobl: Poblacién; IAF: indice de area
foliar. Los valores F y P fueron obtenidos para los factores variedad, radiacion y su interaccion, se resaltan con negrita significancia estadistica P < 0.05; P < 0.01; P < 0.001

Tabla C- 6:Analisis de varianza de la biomasa del cultivo en respuesta a la baja radiacién en cafia de azucar durante la fase de

maduracion.
. Variedad Radiacion Variedad * Radiacién
Variable
Valor P Valor F Valor P Valor F Valor P Valor F

Ms Total 0.552 0.4 0.172 1.8 0.361 1.1
Bio Total 0.002 13.2 0.408 1.0 0.006 5.6
PF Total 0.001 14.6 0.806 0.3 0.029 3.6

TCH 0.001 14.6 0.806 0.3 0.029 3.6

Nota: Bio Total: Biomasa Total; PF Total: Peso fresco total; TCH: Toneladas de cafia por hectarea; Ms Total: Materia seca total. Los valores F y P fueron obtenidos para los factores
variedad, radiacion y su interaccion, se resaltan con negrita significancia estadistica P < 0.05; P < 0.01; P < 0.001
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Tabla C- 7:Andlisis de varianza de pardmetros de calidad y rendimiento del jugo en respuesta a la baja radiaciéon en cafia de

azUcar durante la fase de maduracion.

Tiempo experimental

Semana 1 Semana 3
Variable Variedad Radiacion Variedad Radiacion Variedad Radiacion Variedad Radiacién
ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP Valor F ValorP ValorF ValorP ValorF Valor P Valor F
H 0.062 3.79 0.084 3.21 0.964 0.00 0.828 0.05 0.115 2.66 0.643 0.22
MS 0.062 3.79 0.084 3.21 0.964 0.00 0.828 0.05 0.115 2.66 0.643 0.22
P 0.275 1.24 0.074 3.44 0.870 0.03 0.013 7.13 0.715 0.14 0.967 0.00
S 0.007 8.67 0.395 0.75 0.041 4.63 <0.001 19.33 0.111 2.72 0.684 0.17
Semana 5 Semana 7
Variable Variedad Radiacion Variedad Radiacion Variedad Radiacion Variedad Radiacién
ValorP ValorF ValorP ValorF ValorP Valor F ValorP ValorF ValorP ValorF Valor P Valor F
H 0.646 0.22 0.002 12.48 0.389 0.77 0.155 2.15 <0.001 19.76 0.415 0.69
MS 0.646 0.22 0.002 12.48 0.389 0.77 0.155 2.15 <0.001 19.76 0.415 0.69
P 0.334 0.97 0.037 4.82 0.073 3.48 <0.001 18.08 <0.001 22.82 0.090 3.10
S <0.001 14.55 <0.001 1752 0.469 0.54 <0.001 30.11 <0.001 41.84 0.653 0.21

Nota: H: Humedad; MS: Materia seca; P: Pureza; S: Sacarosa. Los valores F y P fueron obtenidos para los factores variedad, radiacién y su interaccion, se resaltan con
negrita significancia estadistica P < 0.05; P < 0.01; P < 0.001.
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Figura C - 1: Sacarosa porciento cafia en respuesta a la baja radiacion en dos variedades de cafia de azucar durante la fase de

maduracion.

Tiempo de exposicion (semanas)
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Nota: Se ilustra el grafico de barras con medias (n=4) y lineas de error. Letras distintas muestran significancia estadistica (P < 0.05) segun la prueba LSD.



