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Resumen 

Evaluación de la respuesta fisiológica y acumulación de cadmio en plantas de 

cacao (Theobroma cacao L.) bajo condiciones de déficit hídrico 

El riesgo de sequía debido a la variabilidad climática y la presencia de cadmio (Cd) en el 

suelo es común en zonas cacaoteras alrededor del mundo. Hasta el momento no se 

encuentran estudios publicados sobre la acumulación de Cd en condiciones de déficit 

hídrico. Esta investigación tuvo como objetivo evaluar la respuesta fisiológica y la 

acumulación de cadmio en plantas de cacao bajo déficit hídrico. El estudio se realizó en 

casa de mallas en el Centro de Investigación Nataima de AGROSAVIA, municipio El 

Espinal, Tolima. Se utilizaron materiales con potencial como portainjertos de cacao, dos 

progenies (A2 y 1233) de hermanos completos obtenidas mediante cruzamiento dirigido, 

y un genotipo ampliamente utilizado como patrón en Colombia (IMC 67). Se analizaron 

diversos parámetros, incluyendo aspectos hídricos, de crecimiento, fisiológicos, 

bioquímicos y la acumulación de Cd en plantas de 7 meses de edad. Estas plantas 

crecieron en un suelo contaminado con Cd, sin añadir fuentes externas del metal, con una 

concentración inicial de Cd soluble de 0,356 mg kg-1. Se sometieron a déficit hídrico 

mediante la suspensión de riego durante períodos consecutivos de 19 y 27 días (D19 y 

D27), y luego se rehidrataron para evaluar su potencial de recuperación al estrés hídrico. 

El estrés hídrico redujo el potencial hídrico de las hojas (Ψhoja) con valores entre -1,51 y -

2,09 MPa, siendo la progenie 1233 la más tolerante. Sin embargo, la recuperación de 

variables de intercambio gaseoso, el potencial hídrico y los pigmentos fotosintéticos tras 

la rehidratación, sugiere que las tres progenies poseen la capacidad de tolerar los niveles 

de estrés evaluados. La acumulación de Cd varió entre progenies, no entre niveles de 

estrés. La concentración de Cd se vio influenciada por la reducción de la biomasa (A2 y 

1233) y la tasa de transpiración (IMC 67) causada por el déficit hídrico. La combinación de 

estrés hídrico y Cd estuvo relacionada con el contenido de clorofilas, el estrés oxidativo y 

acumulación de prolina en las hojas. Las progenies A2 y 1233 acumularon más Cd en la 

planta que IMC 67, con mayor concentración en las hojas. El factor translocación (FT) 

mostró que los órganos aéreos de las tres progenies estaban enriquecidos con Cd (FT>4). 

El déficit hídrico incrementó la translocación de Cd desde las raíces en A2 e IMC 67, a 

pesar de que este último acumuló menos Cd, mientras que en 1233 no hubo cambios 

significativos. La progenie 1233 se destacó como el portainjerto más prometedor debido a 

su tolerancia al estrés hídrico y estabilidad en la acumulación de Cd. 

Palabras clave: cacao, déficit hídrico, estrés hídrico, genotipo, tolerancia, 

acumulación de Cd, translocación de Cd. 
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Abstract 

Evaluation of Physiological Response and Cadmium Accumulation in Cocoa Plants 

(Theobroma cacao L.) under Water Deficit Conditions 

The risk of drought due to climate variability and the presence of cadmium (Cd) in the soil 

is common in cocoa-producing areas worldwide. Currently, there are no published studies 

on Cd accumulation under water deficit conditions. This research aimed to evaluate the 

physiological response and cadmium accumulation in cocoa plants under water deficit. The 

study was conducted in a nursery at the Nataima Research Center of AGROSAVIA, in El 

Espinal municipality, Tolima. Two potential cocoa rootstock materials, progenies A2 and 

1233 from controlled crosses, and a commercially used rootstock genotype in Colombia 

(IMC 67), were used. Various parameters, including water-related aspects, growth, 

physiological, biochemical, and Cd accumulation in 7-month-old plants, were analyzed. 

The plants were grown in Cd-contaminated soil without the addition of external sources of 

the metal, with an initial soluble Cd concentration of 0.356 mg kg-1. They were subjected to 

water deficit by suspending irrigation for consecutive periods of 19 and 27 days (D19 and 

D27) and then rehydrated to assess their potential for water stress recovery. Water deficit 

reduced leaf water potential (Ψleaf) with values between -1.51 and -2.09 MPa, with progeny 

1233 being the most tolerant. However, the recovery of gas exchange variables, water 

potential, and photosynthetic pigments after rehydration suggests that all three genotypes 

have the capacity to tolerate the stress levels evaluated. Cd accumulation varied among 

progenies, not among stress levels. The Cd concentration was influenced by biomass 

reduction (A2 and 1233) and transpiration rate (IMC 67) caused by water deficit. The 

combination of water deficit and Cd was associated with chlorophyll content, oxidative 

stress, and proline accumulation in the leaves. Progenies A2 and 1233 accumulated more 

Cd in the plant than IMC 67, with higher concentration in the leaves. The translocation 

factor (TF) indicated that the above-ground organs of all three progenies were enriched 

with Cd (TF>4). Water deficit increased Cd translocation from the roots in A2 and IMC 67, 

despite the latter accumulating less Cd, while 1233 showed no significant changes. 

Progeny 1233 stood out as the most promising rootstock due to its water stress tolerance 

and stable Cd accumulation. 

Keywords: cocoa, drought stress, genotype, tolerance, Cd accumulation, Cd 

translocation. 
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Símbolo Término   

Ψ Potencial hídrico   
µ micro   

 
Subíndices 
 
Subíndice Término 

hoja hoja 
2 dos 
3 tres 
4 cuatro 

 
Superíndices 
 
Superíndice Término 

2 cuadrado 
+ Carga positiva de la molécula 
- Carga negative de la molécula 
2+ Valencia del elemento 
-1 Denominador 

 
Abreviaturas 
 
Abreviatura Término 

NRAMP 
Proteína de macrófagos asociada a la 
resistencia natural 

ATPasa Enzimas que utilizan ATP 
ATP Adenosintrifosfato  
ADN Ácido desoxirribonucleico 
HMA ATPasas de metales pesados 
ROS Especies reactivas de oxígeno 
ABA Ácido abscísico 
SOD Superóxido dismutasa 
CAT Catalasa 
NR Nitrato reductasa 
GB Glicina betaína 
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Abreviatura Término 
POX Peroxidasa 
APX Ascorbato peroxidasa 
CIC Capacidad de intercambio catiónico 
ZIP Permeasa de zinc-hierro  
YSL yellow-stripe 1 

WUE 
Uso eficiente del agua por sus siglas en 
inglés 

DRO1 DEEPER ROOTING 1 
EFT Tiempo de floración temprano 
MDA Malondialdehído 
CVA Contenido volumétrico del agua 
TBA Ácido tiobarbitúrico  
TCA Ácido tricloroacético  
ANOVA Análisis de varianza por sus siglas en inglés 
FT Factor de translocación 

TBARS 
Sustancias reactivas al ácido tiobarbitúrico 
por sus siglas en inglés 
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Introducción 

El cadmio (Cd) es un metal pesado que afecta la salud de animales y humanos en muy 

bajas cantidades (Maddela et al., 2020). El cacao es uno de los cultivos que representa 

una fuente dietética significativa de Cd, ya que los granos son la materia prima del 

chocolate (Moore et al., 2020). Las concentraciones de Cd en los granos de cacao 

provenientes de América del Sur y América Central son los más altos en el mundo, con 

valores que pueden estar entre 0,6 y 0,8 mg kg-1, superando los niveles máximos 

permitidos por la Unión Europea (UE), de acuerdo con la última regulación de trazas de Cd 

en el cacao y el chocolate (Chavez et al., 2015; Meter et al., 2019). El límite tolerable 

máximo en chocolates con sólidos de cacao superiores o iguales al 50% es de 0,8 mg kg-

1 (Chavez et al., 2015; Florida Rofner, 2021; Meter et al., 2019). 

El cacao es una de las especies de plantas que absorbe y acumula fácilmente el Cd en 

sus órganos cuando crece en suelos contaminados, natural o antropológicamente 

(Kirkham, 2006; Roberts, 2014). El Cd+2 es móvil en suelos ácidos e ingresa a la planta a 

través de canales iónicos de Fe+2, Zn+2 y Ca+2 y transportadores del Zn+2 y Ca+2 (Roberts, 

2014; Song et al., 2017). En cacao, las proteínas transportadoras NRAMP5 median la 

entrada de Cd desde la rizósfera y las ATPasas de metales pesados (HMA) determinan la 

deposición de Cd en vacuolas y su translocación en la planta. La eficacia de estos 

transportadores puede diferir entre genotipos (Moore et al., 2020; Vanderschueren et al., 

2021). Una vez el Cd es absorbido por las raíces, ingresa a la epidermis vía simplasto y 

pasa hacia el xilema por vía apoplasto y/o simplasto hasta llegar a las hojas para ser 

almacenado y posteriormente retranslocado a los frutos y semillas de cacao (Lewis et al., 

2018; Song et al., 2019). 

El déficit hídrico se considera uno de los factores de estrés abiótico más limitantes en el 

crecimiento, desarrollo y producción de cacao (Bunn et al., 2017; De Almeida et al., 2016; 

Medina & Laliberte, 2017). El riesgo de sequía en las zonas productoras de este cultivo en 

Colombia y el mundo, ha aumentado en las últimas décadas por efectos de la variabilidad 
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climática, ya sea a través de la disminución de la precipitación o el aumento de la 

evapotranspiración (Bunn et al., 2017). Se ha demostrado que ciertos niveles de reducción 

de agua en el suelo causan disminución del potencial hídrico foliar (Ψhoja), induce el cierre 

de estomas y pueden disminuir la tasa fotosintética en las plantas de cacao (García Lozano 

& Moreno Fonseca, 2016; Osorio Zambrano et al., 2021). En niveles de estrés severo, se 

incrementa el metabolismo energético de las plantas de cacao por el aumento en la 

producción de antioxidantes enzimáticos y no enzimáticos, como mecanismo de defensa 

contra especies reactivas de oxígeno (ROS); la eficiencia de esta respuesta también puede 

variar entre genotipos (Osorio Zambrano et al., 2021). 

Si bien es cierto que el contenido de agua en el suelo es un factor que puede limitar la 

absorción de Cd en diferentes especies de plantas (Wade et al., 2022), como en ricino (Shi 

et al., 2015), tomate (Ünyayar et al., 2005), mostaza india (Bauddh & Singh, 2012) y soya 

(W. Bashir et al., 2019), la concentración del Cd en la planta tiende a aumentar, debido a 

una menor acumulación de biomasa en las plantas que crecen en condiciones de déficit 

hídrico (Liu et al., 2016; Xia et al., 2015). Lo anterior se ha reportado en plantas de soya 

(W. Bashir et al., 2019), trigo (Abbas et al., 2018; Adrees et al., 2020) y maní (Liu et al., 

2016; Xia et al., 2015). Por esta razón, se espera que la susceptibilidad/tolerancia del 

cacao en condición de déficit hídrico juegue un papel importante en la acumulación de Cd. 

Según Bashir et al. (2019), los cultivares de soya tolerantes se ven menos afectados en 

longitud, área y diámetro de las raíces que los susceptibles, razón por la cual absorben 

mayor cantidad de Cd del suelo.  

Hasta la fecha, no se han publicado estudios sobre la acumulación de Cd en condiciones 

de déficit hídrico en el cacao, ni sobre la respuesta fisiológica y bioquímica de las plantas 

frente a la combinación de estas dos condiciones estresantes, a pesar de ser comunes en 

las zonas cacaoteras de Colombia (Bravo et al., 2021; Bunn et al., 2017). Por lo tanto, el 

objetivo principal de este estudio fue evaluar la respuesta fisiológica y la acumulación de 

cadmio en plantas jóvenes de cacao (Theobroma cacao L.) bajo condiciones de déficit 

hídrico. Para ello, se tuvo en cuenta que la acumulación de metales pesados en injertos 

está influenciada por la anatomía, morfología y fisiología del patrón utilizado (De Almeida 

et al., 2022; Lewis et al., 2018; Savvas et al., 2010). Por consiguiente, se seleccionaron 

materiales vegetales con potencial como portainjertos, uno de los cuales (IMC 67) es 

ampliamente conocido y utilizado en cultivos de cacao en Colombia.



Objetivos XXII 

 

Objetivos 

Objetivo general 

Evaluar la respuesta fisiológica y acumulación de cadmio en plantas jóvenes de cacao 

(Theobroma cacao L.) bajo condiciones de déficit hídrico. 

Objetivos específicos 

 Evaluar la respuesta fisiológica y bioquímica de plantas jóvenes de cacao 

sometidas a estrés por déficit hídrico. 

 Evaluar la respuesta fisiológica y bioquímica de plantas jóvenes de cacao 

expuestas a la interacción del estrés hídrico y la acumulación de cadmio. 

 Determinar la acumulación de cadmio en plantas jóvenes de cacao sometidas a 

déficit hídrico. 

 

 

 

 

 

 

 

 

 



 

Marco teórico 

El cultivo de cacao, descripción general 

El cacao (Theobroma cacao L.) es una especie de planta que pertenece a la familia 

Malvaceae. Es una especie perenne tropical cultivada por sus semillas, utilizadas en la 

producción de chocolate. Su origen tuvo lugar en la región amazónica, entre Colombia, 

Ecuador y Perú, y se cultiva en todo el mundo, principalmente en los trópicos húmedos y 

su mayor producción tiene lugar en África occidental, el sudeste de Asia y América Latina 

(Lahive et al., 2021; Motamayor et al., 2008). 

A nivel mundial se ha observado una demanda global creciente de granos de cacao y sus 

subproductos, como chocolates y manteca de cacao. Esta creciente demanda resalta la 

importancia de aumentar la producción y el valor del cultivo para las economías locales, lo 

que ha llevado a una mayor intensificación de la investigación en esta área (Suh & Molua, 

2022). 

El cultivo de cacao en Colombia se establece en un rango que va desde el nivel del mar 

hasta los 1200 metros de altitud. Las condiciones óptimas para su desarrollo son 

temperaturas entre 24 °C a 28 °C y precipitaciones anuales de entre 1800 a 2600 mm. Los 

suelos ideales para el cultivo de cacao son aquellos que son sueltos y profundos, 

permitiendo una buena distribución de las raíces, con una profundidad de 80 a 150 cm 

(Arvelo et al., 2017).  

En las plantaciones de cacao se utiliza la propagación asexual mediante injertos con el fin 

de preservar la identidad genética de los materiales. Las varetas portayemas se obtienen 

de clones altamente productivos y se injertan sobre portainjertos o patrones que son 

producidos a través de semilla sexual. Esta técnica de propagación combina 

características de ambos materiales, lo que resulta en un período más corto entre la 

floración y la fructificación, además de incrementar la producción en árboles maduros 

(Jaimes et al., 2022). 
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Los materiales genéticos más empleados y recomendados como portainjertos en la 

producción de plantas de cacao en Colombia son IMC 67, PA 46, PA 121, PA 150, Pound 

7, Pound 12, EET 399, EET 400, SPA 9 y CAU 39. Los estudios demuestran que el IMC 

67, seguido del PA 46 y el PA 121, tienen un mejor desarrollo, además de presentar mayor 

grado de adaptación a diferentes condiciones de estrés y suelos con pH ácido y, por ende, 

mayor resistencia a enfermedades como Phytophthora sp. y Ceratocystis sp (Jaimes et al., 

2022; Palencia et al., 2007). 

Efectos del déficit hídrico en la fisiología de las plantas 

Se espera que el cambio climático global se acelere en un futuro muy cercano debido al 

incremento de la temperatura del aire y los niveles de CO2 atmosférico que, en última 

instancia, altera los patrones de lluvia y su distribución (Yang et al., 2021). Es así como el 

cambio climático generalmente resulta en condiciones de estrés por sequía predominantes 

en muchas zonas del mundo (Seleiman et al., 2021). 

La reducción del agua disponible en el suelo debido a la disminución de la precipitación 

y/o un aumento en la evapotranspiración resulta en una menor absorción y contenido de 

agua en las plantas. Según Juenger & Verslues (2023), el potencial hídrico de la hoja (Ψhoja) 

es la medida más indicativa del estado hídrico de las plantas en condiciones de déficit 

hídrico. A medida que el estrés hídrico se intensifica, diversos estudios han demostrado 

una disminución en el Ψhoja (Baccari et al., 2020; Maréchaux et al., 2015; Osorio Zambrano 

et al., 2021). Es importante destacar que los valores de Ψhoja pueden variar 

significativamente entre especies de plantas. Por ejemplo, en un estudio de Maréchaux et 

al. (2015) realizado en diversas especies de plantas amazónicas, se observaron valores 

que oscilaban entre -1,4 y -3,2 MPa, mientras que Baccari et al. (2020) encontraron valores 

tan bajos como -6,0 MPa en plantas jóvenes de olivo sometidas a un estrés hídrico severo. 

El estrés hídrico provocado por la sequía tiene efectos adversos sobre el proceso de 

fotosíntesis. La reducción de la tasa fotosintética es el resultado del cierre de estomas para 

evitar la pérdida de agua por transpiración y/o un deterioro metabólico de las plantas (Yang 

et al., 2021). Durante el estrés por déficit hídrico, la radiación sigue siendo captada por las 

plantas, pero la concentración limitada de CO2 intercelular provoca la acumulación de 

componentes del transporte de electrones fotosintéticos reducidos. Esta acumulación 

puede reducir la disponibilidad de oxígeno molecular, lo que lleva a la producción de 

especies reactivas de oxígeno (ROS), causando daño significativo al aparato fotosintético.  
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Investigaciones anteriores han revelado que la reducción en la tasa fotosintética durante 

situaciones de sequía se debe a dos factores principales: la limitación estomática y la 

limitación no estomática. En el caso de un estrés moderado, la limitación estomática es la 

causa principal por la que disminuye la tasa fotosintética en las plantas. Este cierre 

estomático es precedido por la síntesis y transporte del ácido abscísico (ABA) en las hojas, 

la hormona principal en la señalización del estrés hídrico (Wilkinson & Davies, 2010).  

Numerosos estudios han examinado la relación entre la fotosíntesis y la conductancia 

estomática. Por ejemplo, Li et al. (2021) encontraron una correlación significativa de r = 

0,938 entre estas dos variables en plantas de tomate. Bajo estrés moderado, con valores 

de Ψhoja entre -1,0 y -1,2 MPa, la limitación fotosintética fue principalmente estomática, lo 

que provocó una reducción del 50,3% en la tasa fotosintética de las plantas. En otro estudio 

realizado en Arabidopsis thaliana, Chen et al. (2016) observaron que los dímeros del 

fotosistema II (PSII) se mantuvieron estables bajo estrés por sequía a corto plazo, y 

empezaron a verse afectados después de 15 días de estrés. 

Las limitaciones no estomáticas en la fotosíntesis abarcan procesos difusivos, como la 

reducción de la conductancia del mesófilo, y procesos metabólicos, que incluyen 

limitaciones fotoquímicas y enzimáticas (Varone et al., 2012; Yang et al., 2021). Por 

ejemplo, en un estudio realizado en maíz, Bashir et al. (2021) reportó que el estrés por 

sequía redujo el rendimiento cuántico de PSII, el quenching fotoquímico (qP) y la tasa de 

transporte de electrones a través de PSII. Estos daños suelen ocurrir cuando la severidad 

del estrés es alta, y la recuperación de la fotosíntesis puede llevar más tiempo o incluso 

no recuperarse en su totalidad, a diferencia de cuando las limitaciones son estomáticas 

(Loggini et al., 1999; Osorio Zambrano et al., 2021). 

En condiciones de déficit hídrico, los pigmentos fotosintéticos como las clorofilas pueden 

experimentar una disminución en su síntesis y degradación debido a la acción de especies 

reactivas de oxígeno (ROS) (Lisar et al., 2012; Zakariyya & Indradewa, 2018). Esto ocurre 

porque los cloroplastos, donde se lleva a cabo la fotosíntesis, son organelos con altas tasas 

de transferencia de electrones, lo que los convierte en principales fuentes y objetivos de 

las ROS (Yang et al., 2021). La degradación y reducción de la síntesis de clorofilas se han 

observado en diferentes especies de plantas, especialmente en aquellos genotipos o 

variedades que son susceptibles al estrés por déficit hídrico (Li et al., 2006; Li et al., 2020; 

Mafakheri et al., 2010). 
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Efectos del déficit hídrico en la bioquímica de las plantas 

Bajo condiciones de estrés por sequía, el ajuste osmótico está implicado en el 

mantenimiento de la conductancia estomática, la fotosíntesis, el volumen de agua de la 

hoja y el crecimiento (Blum, 2017). El ajuste osmótico es un proceso que consiste en 

acumular soluto en células en división cuando se reduce el potencial hídrico, con el fin de 

mantener el agua al interior y mantener la turgencia (Basu et al., 2016). 

Ciertos solutos, como cationes inorgánicos, ácidos orgánicos, carbohidratos, aminoácidos 

libres, la prolina y la glicina betaína pueden acumularse en las plantas para realizar ajuste 

osmótico, un papel esencial en la protección de las plantas contra los efectos dañinos del 

estrés por sequía (Ashraf & Foolad, 2007; Basu et al., 2016). Un estudio realizado por 

Živanović et al. (2020) en tomate encontró que la acumulación de aminoácidos libres, 

especialmente prolina y sus precursores, y aminoácidos de cadena ramificada específicos 

tanto en glucosa como en sacarosa, contribuyó a mantener la tasa de crecimiento de las 

plantas durante el déficit hídrico, manteniéndolas en niveles comparables a las plantas 

bien regadas. 

La reducción en la fijación de CO2 en condiciones de déficit hídrico, resulta en un aumento 

en la transferencia de electrones fotosintéticos al oxígeno (O2). Este actúa como aceptor 

de electrones, formando un radical superóxido O2−, el cual puede desencadenar una serie 

de reacciones en cadena para producir una gran cantidad de radicales libres de oxígeno 

reactivo, como peróxido de hidrógeno (H2O2), ion superóxido (O2−), el oxígeno singlente 

(1O2) (Yang et al., 2021). Estos compuestos reactivos podrían inducir directamente la 

peroxidación de ácidos grasos insaturados en los fosfolípidos de las membranas. Además, 

pueden conducir a una disminución o pérdida de la función de proteínas, ruptura de la 

cadena peptídica, entrecruzamiento de proteínas, transformación de los residuos de 

aminoácidos y cambios en las propiedades inmunoquímicas (Standtman et al., 2003). 

Para superar el daño oxidativo, las plantas poseen sistemas de eliminación de ROS 

enzimáticos y no enzimáticos (Stankovic et al., 2022). Los antioxidantes enzimáticos 

incluyen superóxido dismutasa (SOD), catalasa (CAT) y peroxidasas (POX), entre otros 

(Nadarajah, 2020; Stankovic et al., 2022). Los componentes no enzimáticos del sistema 

antioxidante comprende el ácido ascórbico, flavonoides, carotenoides, prolina, glicina 

betaína, compuestos fenólicos, entre otros, que mitigan el daño oxidativo mediante la 
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reducción directa de la actividad de ROS y trabajando junto con enzimas antioxidantes 

(Ashraf & Foolad, 2007; Meena et al., 2019; Stankovic et al., 2022). 

Zakariyya & Indradewa (2018) llevaron a cabo una evaluación de cambios bioquímicos en 

tres clones de cacao sometidos a dos niveles de estrés hídrico: moderado, que consistió 

en riego cada 5 días, y severo, con riego cada 8 días. Los resultados de esta investigación 

revelaron diversas respuestas en las plantas frente al estrés hídrico. Se observó un 

aumento en el contenido de H2O2, acompañado de un incremento en la actividad de la 

superóxido dismutasa (SOD), el contenido de ácido ascórbico, los fenoles totales y los 

contenidos de prolina. 

Tolerancia al déficit hídrico 

La tolerancia de las plantas al estrés por déficit hídrico incluye respuestas moleculares, 

bioquímicas y fisiológicas. De acuerdo con Oguz et al. (2022), las plantas pueden evitar, 

escapar o tolerar la condición de estrés por déficit hídrico.  

La evitación del estrés por déficit hídrico en las plantas se logra mediante diferentes 

estrategias adaptativas. Entre ellas se incluyen el aumento en el crecimiento de las raíces 

hacia mayores profundidades para acceder a fuentes de agua, la regulación de la apertura 

estomática para reducir la pérdida de agua por transpiración, y la modificación de la 

arquitectura del dosel de la planta para mejorar el uso eficiente del agua (WUE) (Oguz et 

al., 2022). Un estudio realizado por Uga et al. (2013) reveló que un cultivar de arroz con 

una mayor expresión del gen DRO1 experimentó un aumento en el ángulo de crecimiento 

de sus raíces, lo que favoreció un enraizamiento más profundo. Esta característica permitió 

a las plantas evitar la sequía al acceder a reservas de agua más profundas y, como 

resultado, mantuvieron un alto rendimiento en condiciones de sequía (Uga et al., 2013). 

La estrategia de escape a la sequía es una estrategia que ciertas especies de plantas 

utilizan para completar su ciclo de vida antes de que el déficit hídrico se establezca. 

Pueden ajustar su crecimiento vegetativo y reproductivo según la disponibilidad de agua a 

través de un desarrollo fenológico rápido o una plasticidad del desarrollo (Basu et al., 2016; 

Oguz et al., 2022). Esta estrategia es común en plantas nativas y en cultivos como el trigo, 

donde ciertos genotipos de ciclo corto han demostrado escapar eficazmente de la sequía 

mediante la expresión de genes relacionados con un tiempo de floración temprano (EFT), 

que conduce a una transición rápida de la etapa vegetativa a la etapa reproductiva 

(Shavrukov et al., 2017). 
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La tolerancia a la sequía en las plantas implica una serie de factores fisiológicos y 

bioquímicos, entre los cuales se incluye la síntesis de hormonas como el ABA, la 

producción de antioxidantes enzimáticos y no enzimáticos, el ajuste osmótico mediante la 

acumulación de osmolitos y osmoprotectores como la prolina, el mantenimiento de un alto 

contenido de agua y las tasas de fotosíntesis en las plantas (Oguz et al., 2022). En el caso 

específico del cacao, se han determinado ciertos parámetros bioquímicos para identificar 

materiales tolerantes al estrés por déficit hídrico. Estos incluyen la acumulación de prolina, 

glicina betaína (GB), poliaminas, y el incremento de la actividad de enzimas como la nitrato 

reductasa (NR) y la superóxido dismutasa (SOD) (Alban et al., 2016; Juby et al., 2021). 

Cadmio en el suelo 

El cadmio es un metal pesado preocupante para el medio ambiente ya que encuentra 

diversas formas de incorporarse a nuestros ecosistemas. Fuentes humanas como la 

minería, emisiones de combustión y fertilizantes que contienen cadmio son reconocidas 

por su influencia en la contaminación de suelos en diferentes partes del mundo. Pero no 

solo las actividades humanas son responsables, la naturaleza también juega un papel 

importante, ya que el Cd se une a minerales como sulfuros, carbonatos y fosforitas, dando 

lugar a concentraciones elevadas en ciertos tipos de rocas (Irfan et al., 2013; Kubier et al., 

2019; Liu et al., 2017). 

Los suelos en el mundo albergan un promedio de 0,36 mg kg-1 de Cd (Kubier et al., 2019). 

Este metal está presente principalmente como iones de Cd o formando complejos 

orgánicos e inorgánicos en la solución del suelo (Gil et al., 2022; Kubier et al., 2019). Se 

estima que el 99% del Cd presente en la solución del suelo se encuentra como ion libre 

(Kabata-Pendias, 1993). Este metal se puede encontrar en formas solubles (Cd+2, CdCl+, 

CdSO4, CdHCO3
+) y de baja solubilidad (CdS y Cd3(PO4)2, Cd(OH)+ y Cd(SO4)2

-2) (Gil et al., 

2022; Kubier et al., 2019; Zulfiqar et al., 2022). La disponibilidad del Cd y su solubilidad 

depende de diversos factores del suelo, entre los cuales se destaca el pH del suelo, la CIC, 

la materia orgánica, la textura del suelo y el tipo de suelo (Gu et al., 2022). 

El Cd en el suelo tiene la capacidad de reemplazar a cationes divalentes como Ca, Fe, Zn, 

Pb y Co en varios minerales debido a su radio iónico similar. Por ejemplo, puede sustituir 

al Zn en minerales como la esfalerita (Kubier et al., 2019). Los minerales de sulfuro, como 

la pirita, son fuentes significativas de Cd en sistemas reducidos, llegando a contener hasta 

52 mg kg-1 de Cd. También, el óxido hidratado de Fe (III) puede adsorber Cd y liberarlo en 



Introducción 7 

 

la fase acuosa bajo ciertas condiciones redox. Otro caso es el reemplazo del Ca en la 

apatita, lo que hace que el Cd sea una impureza común en minerales de fosfato y rocas 

fosfóricas, los cuales son relevantes en la producción de fertilizantes fosfóricos (Kubier et 

al., 2019). 

Concentraciones de Cd en suelo por debajo de 1 mg kg -1 se considera como suelo no 

contaminado, entre 1 a 3 mg kg -1 se considera como suelo ligeramente contaminado, y 

concentraciones superiores a 3 mg kg -1 es considerado un suelo contaminado 

antropogénicamente o debido a su naturaleza pedogeoquímica (Akbar et al., 2006; Irfan et 

al., 2013; Kubier et al., 2019). En términos de Cd soluble, la concentración máxima 

permitida en suelos agrícolas varía según el tipo de cultivo y los problemas de salud 

asociados con la cadena alimentaria. Para el arroz y el trigo, esta concentración puede 

oscilar entre 0,01 y 0,04 mg kg-1 de Cd, mientras que en el cultivo de cacao puede alcanzar 

hasta 0,08 mg kg-1 de Cd (Bravo et al., 2021). 

En algunas áreas, se pueden encontrar concentraciones locales de Cd en el suelo que 

superan los 3 mg kg-1 sin contaminación antropogénica. En suelos de Jamaica, la 

meteorización de fosforitas de depósitos de guano ha producido contenidos de Cd 

superiores a 770 mg kg-1 (Garrett et al., 2008). Además, en países como China, Corea, 

Estados Unidos, Finlandia y Suecia, las lutitas negras y los suelos asociados presentan 

contenidos elevados de Cd, llegando a concentraciones de hasta 42 mg kg-1 debido a la 

oxidación de la materia orgánica y los sulfuros, lo que provoca drenaje ácido de la roca y 

aumenta la movilidad del Cd en el suelo (Liu et al., 2017). 

Absorción de cadmio por las plantas 

La entrada del Cd2+ en las raíces de las plantas se lleva a cabo mediante tres vías 

principales, tal como sugiere Song et al. (2017): 

1. La primera vía implica una interacción rápida y no energética. Consiste en el 

intercambio instantáneo del H+, disociado del ácido carbónico presente en la 

membrana plasmática de las células epidérmicas de la raíz mediante la actividad 

respiratoria de la planta, por el Cd2+ que es adsorbido por las raíces a través de la 

vía apoplástica. 

2. La segunda vía de entrada está condicionada por la concentración de Cd en el 

suelo. El Cd2+ entra en las células vegetales mediante canales iónicos compartidos 
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con otros elementos como Fe2+, Zn2+ y Ca2+. El Cd2+ se asocia a proteínas 

transportadoras de Zn2+ y Ca2+ mientras atraviesa los canales iónicos 

correspondientes hasta ingresar a la raíz a través de la vía simplástica. 

3. La tercera y última vía es una estrategia activa por parte de las raíces para 

aumentar la disponibilidad de iones en el suelo de la rizosfera a través de la 

secreción de compuestos de bajo peso molecular que actúan como quelantes del 

Cd2+ y forman complejos de ligandos metálicos. De esta manera, el Cd2+ ingresa a 

través de la capa epidérmica de la raíz mediante proteínas similares a las "yellow-

stripe 1" (YSL) en forma de quelatos. Esta última es típica para plantas de la familia 

Poaceae. 

Las familias de genes transportadores más importantes en la captación del Cd son la 

permeasa de zinc-hierro (ZIP), las proteínas de macrófagos asociadas a la resistencia 

natural (NRAMP) y las ATPasas transportadoras de metales pesados (HMA). Estas 

proteínas tienen la capacidad de transportar diversos metales de transición divalentes, 

como Fe (II), Zn, Mn y Cd (Vanderschueren et al., 2021). 

Acumulación de cadmio 

La acumulación de Cd en la parte aérea de la planta está influenciada por diversos 

procesos. Estos incluyen la captación por las raíces, el secuestro en las células corticales 

de la raíz, la carga del xilema, la translocación de la raíz al brote, la descarga del xilema y 

el secuestro en los brotes (Shi et al., 2015). 

En diversos cultivos, como en el cacao, una interesante estrategia para reducir la absorción 

de Cd es utilizar portainjertos que acumulen bajos niveles de este metal. Esta técnica 

común de injerto ha sido empleada para mitigar el estrés de las plantas causado por 

condiciones químicas adversas del suelo, como la absorción y acumulación de metales 

pesados en las raíces (Savvas et al., 2010).  

Se ha comprobado en diferentes especies de plantas, como Arabidopsis thaliana y soya, 

que los injertos de plantas que acumulan Cd, cuando se injertan en portainjertos con baja 

capacidad de translocación de Cd, logran reducir las concentraciones de este metal en la 

parte aérea de la planta. Este hallazgo sugiere que utilizar portainjertos de baja 

acumulación de Cd con injertos de alto rendimiento podría ser una estrategia efectiva para 
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mitigar la bioacumulación de este metal en los órganos fotosintéticos de las plantas (Lewis 

et al., 2018). 

En ciertas plantas, los portainjertos que acumulan Cd en sus raíces han revelado un 

interesante mecanismo de defensa contra este metal tóxico (De Almeida et al., 2022). Esta 

habilidad puede interpretarse como una forma de tolerancia a la toxicidad del Cd, ya que 

permite inmovilizar o quelar el metal en la zona radical, evitando su traslado a la parte 

aérea de la planta (Pasricha et al., 2021; Pereira et al., 2015). No obstante, en otros casos, 

la retención del Cd en las raíces se asocia a plantas intolerantes, mientras que la habilidad 

de translocar metales hacia la parte aérea se considera un indicador de tolerancia 

(Verbruggen et al., 2009). 

La tasa de translocación del Cd desde las raíces hacia los órganos superficiales está 

gobernada por una serie de procesos. Entre ellos se encuentran el secuestro en vacuolas, 

la carga del xilema y la transferencia intervascular y del xilema al floema. Durante su 

transporte radial a través de las células de la raíz, el Cd puede ser retenido en las vacuolas 

como una medida de protección para evitar su movimiento hacia otros tejidos. Un actor 

esencial en este proceso es el transportador de entrada ATPasa 3, transportadora de 

metales pesados (HMA3), localizado en la membrana de las vacuolas. Este descubrimiento 

ha demostrado ser un factor determinante en el secuestro de Cd en las raíces de diversas 

especies de plantas (Vanderschueren et al., 2021). 

Toxicidad por cadmio en plantas 

El cadmio puede volverse tóxico para las plantas incluso en concentraciones muy bajas. 

Para la mayoría de las plantas, se espera que aparezcan síntomas visibles de toxicidad 

cuando la concentración de Cd en el tejido vegetal se encuentra en el rango de 3 a 30 mg 

kg−1 (Dutta et al., 2020; White & Brown, 2010). Sin embargo, las plantas hiperacumuladoras 

de Cd pueden tolerar concentraciones más altas, llegando hasta 100 mg kg−1 en hojas (Gill 

& Tuteja, 2011; Verbruggen et al., 2009). 

Cuando el Cd alcanza niveles tóxicos para la planta, puede provocar diversos efectos 

negativos, como disminución en la absorción y translocación de nutrientes y agua, daño 

oxidativo, alteración del metabolismo de la planta y afectación de su morfología y fisiología 

(Haider et al., 2021). 
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Por ejemplo, Zhao et al. (2021) encontró que el tratamiento de 5 a 50 mg kg-1 de Cd tuvo 

diversos efectos negativos en las plántulas de sasafrás. Aparte de afectar el crecimiento y 

la biomasa, se observó daño en la estructura de la membrana celular debido al aumento 

de peróxido de hidrógeno (H2O2) y una disminución en la actividad de la enzima superóxido 

dismutasa (SOD). La fotosíntesis también se vio afectada, con una disminución en los 

parámetros de intercambio de gases y respuesta a la luz fotosintética.  

El Cd, en niveles tóxicos, también puede afectar los niveles de clorofila en las plantas, 

limitando así la actividad fotoquímica del fotosistema II (PSII), ya que es capaz de 

reemplazar el Mg2+ por Cd2+ en la clorofila (Andresen et al., 2020; Li et al., 2023). Estudios 

en hojas de Salvia sclarea tratadas con 100 μM de Cd mostraron una disminución del 30% 

en el contenido de Mg y un 36% en el contenido de clorofila después de ocho días 

(Dobrikova et al., 2021). 

En síntesis, es posible afirmar que el Cd puede ejercer efectos tóxicos directos, como el 

reemplazo del Mg en la clorofila, y también inducir respuestas como el estrés oxidativo, lo 

que afecta el crecimiento, desarrollo morfológico y fisiológico de las plantas expuestas. 

Estos efectos pueden variar según la especie y el genotipo de la planta. 

 

 



 

 

 
 
 

1. Respuesta fisiológica y bioquímica a la 
interacción del estrés hídrico y la 
acumulación de cadmio en cacao 

1.1 Introducción 

El cacao (Theobroma cacao L.) es un cultivo de gran importancia económica a nivel 

mundial, ya que sus granos son utilizados para la producción de chocolate y otros 

productos derivados, relacionados con la industria alimenticia cosmética y farmacéutica 

(Baligar et al., 2008; Romero et al., 2017). Su producción está limitada por factores 

abióticos como el estrés por sequía y la acumulación de cadmio (Cd) (Bravo et al., 2021; 

Bunn et al., 2017; Gil et al., 2022).  

El cambio climático y la escasez de agua son los principales desafíos para la producción 

de cacao en todo el mundo, por lo que se hace necesario evaluar e identificar la tolerancia 

a la sequía en genotipos de cacao para lograr la sostenibilidad a largo plazo de la 

producción (Suchithra et al., 2023). Diversos estudios han demostrado que las plantas de 

cacao son sensible a condiciones de déficit hídrico durante su etapa juvenil (De Almeida 

et al., 2016; García Lozano & Moreno Fonseca, 2016; Zakariyya & Indradewa, 2018). En 

plantas adultas, es el principal factor que limita su productividad (Alban et al., 2016).  

El déficit hídrico en las plantas induce respuestas fisiológicas, como la expresión de 

hormonas como el ácido abscísico (ABA) y el cierre de estomas, con el propósito de evitar 

la pérdida de agua por transpiración (E) y reducir la asimilación de CO2 (Baligar et al., 2008; 

De Almeida et al., 2016; García Lozano & Moreno Fonseca, 2016; Niether et al., 2020; 

Osorio Zambrano et al., 2021; Rada et al., 2005). En una segunda fase del estrés, se 

observa una disminución en la eficiencia cuántica del fotosistema II (PSII), afectando aún 

más la tasa fotosintética de las plantas; esta recuperación no se logra a corto plazo, incluso 
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al restablecer condiciones óptimas de riego (Alban et al., 2016; Araque et al., 2012; De 

Almeida et al., 2016; Osorio Zambrano et al., 2021). Estudios en cacao bajo potenciales 

hídricos de la hoja (Ψhoja) entre -1,0 y -3,5 MPa han mostrado reducciones en el intercambio 

de gases, tasas fotosintéticas bajas, menor contenido de clorofilas y estrés oxidativo 

debido al aumento en la producción de especies reactivas de oxígeno (ROS) (Alban et al., 

2016; Dos Santos et al., 2014; García Lozano & Moreno Fonseca, 2016; Osorio Zambrano 

et al., 2021; Zakariyya & Indradewa, 2018). En estudios con cacao joven, se han reportado 

reducciones significativas en la fotosíntesis, llegando hasta el 98%, lo que afecta 

negativamente el crecimiento de las plantas en términos de acumulación de biomasa, 

desarrollo de la parte aérea, número de hojas, diámetro del tallo y altura de la planta 

(García Lozano & Moreno Fonseca, 2016; Niether et al., 2020; Osorio Zambrano et al., 

2021). 

En cacao, se exhibe una variación genotípica en la respuesta a condiciones de estrés 

hídrico (Alban et al., 2016; Juby et al., 2021). En genotipos tolerantes al déficit hídrico 

reportan un incremento en la acumulación de prolina y la respuesta antioxidante, 

principalmente la glicina betaína (GB), poliaminas y enzimas como superóxido dismutasa 

(SOD) y nitrato reductasa (NR) (Dzandu et al., 2021; Juby et al., 2021; Niether et al., 2020; 

Suchithra et al., 2023; Zakariyya et al., 2017). Estos parámetros bioquímicos pueden 

utilizarse como marcadores para identificar genotipos tolerantes a la sequía en programas 

de mejoramiento genético (Alban et al., 2016; Juby et al., 2021). 

Aunque el cacao se considera una planta acumuladora de Cd+2, este metal pesado puede 

afectar negativamente la fisiología de la planta (Borjas-Ventura et al., 2022). 

Generalmente, las plantas muestran síntomas de toxicidad por Cd cuando la concentración 

total en el suelo supera los 8 mg kg-1, la concentración biodisponible en el suelo es superior 

a 0,001 mg kg-1, o la concentración en la planta se encuentra entre 3 y 30 mg kg-1 (Chen 

et al., 2011; He et al., 2017; Meter et al., 2019; Solís-Domínguez et al., 2007). Diversos 

estudios han informado que existen diferencias genotípicas en la tolerancia al Cd (Castro 

et al., 2015; Pereira de Araújo et al., 2017). 

Se ha observado que concentraciones de Cd en hojas entre 80 y 200 mg kg-1 pueden 

provocar daños estructurales y fisiológicos en las plantas de cacao, como la condensación 

de la cromatina nuclear, reducción del mesófilo de las hojas, deformación de cloroplastos, 
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menor fluorescencia de la clorofila, disminución en la tasa fotosintética, menor eficiencia 

en el uso del agua y reducción en la acumulación de biomasa seca en tallos y hojas (Borjas-

Ventura et al., 2022; Castro et al., 2015; Fernández-Paz et al., 2021). La tolerancia del 

cacao a la acumulación de Cd en las hojas se refleja en tasas de asimilación de CO2 más 

altas, mayor actividad de enzimas antioxidantes como la superóxido dismutasa (SOD), 

ascorbato peroxidasa (APX) y catalasa (CAT), y la expresión de genes involucradas en la 

síntesis de metalotioneinas y fitoquelatinas, encargadas de secuestrar el Cd y reducir la 

peroxidación lipídica (Castro et al., 2015; De Almeia et al., 2022). 

El estrés combinado de déficit hídrico y toxicidad por Cd ha sido estudiado en diversas 

especies como trigo, soja y maní, entre otras (Adrees et al., 2020; W. Bashir et al., 2019; 

Shi et al., 2015; Ünyayar et al., 2005; Xia et al., 2015). Sin embargo, los estudios son 

limitados y los resultados son contrastantes. En especies como el ricino y el maní, se ha 

observado que la interacción del estrés por sequía y la acumulación de Cd en la parte 

aérea de las plantas reduce la fotosíntesis debido a una baja en la conductancia estomática 

y la transpiración (Shi et al., 2015; Xia et al., 2015). Por otro lado, en la soya, Bashir et al. 

(2019) encontraron más genes con expresión diferencial bajo la interacción del estrés por 

sequía y Cd que cuando ambos estreses ocurren por separado. Existe acuerdo en que el 

estrés combinado aumenta la producción de peróxido de hidrógeno, la pérdida de 

electrolitos y el contenido de malondialdehído (MDA), así como alteraciones en la 

morfología de las raíces, gobernada por la tolerancia al estrés hídrico (Adrees et al., 2020; 

Bashir et al., 2019; Shi et al., 2015; Xia et al., 2015). Sin embargo, hay otras variables 

fisiológicas que difieren entre investigaciones, especies y genotipos (Bashir et al., 2019; 

Ünyayar et al., 2005). 

En un estudio en tomates, Ünyayar et al. (2005) encontraron diferencias en la respuesta al 

estrés combinado de déficit hídrico y Cd entre especies. La especie tolerante mostró un 

aumento en el contenido de clorofila a, b y clorofila total, mientras que la especie 

susceptible redujo estos pigmentos bajo las condiciones estresantes. Además, ambos 

grupos presentaron afectaciones en el crecimiento de los brotes, pero no se encontró una 

relación entre la tolerancia a la sequía y los niveles del sistema de defensa antioxidante 

inducido por el Cd (Ünyayar et al., 2005). En contraste, un estudio en vitro plantas de 

banano realizado por El-Mahdy et al. (2021) sugirió que el efecto de la sequía redujo los 

efectos dañinos del Cd al minimizar su absorción y acumulación en los órganos aéreos de 

las plantas. Estos resultados demuestran que las respuestas a la interacción del estrés 
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hídrico y Cd son complejas y requieren de más investigaciones para comprender su efecto 

en la fisiología de las plantas. 

Aunque el riesgo de sequía y la exposición a suelos contaminados por Cd son condiciones 

que pueden volverse comunes en zonas cacaoteras de Colombia y el mundo (Bravo et al., 

2021; Bunn et al., 2017; Gil et al., 2022), hasta la fecha, no se han publicado estudios que 

analicen la interacción del estrés por déficit hídrico y la acumulación de Cd en plantas de 

cacao. Por lo tanto, el objetivo de este capítulo fue evaluar el comportamiento fisiológico y 

bioquímico de plantas jóvenes de cacao frente al estrés por déficit hídrico y la acumulación 

de Cd. 

1.2 Materiales y métodos 

1.2.1 Localización del experimento 

El experimento se realizó bajo condiciones de casa de malla en el Centro de Investigación 

Nataima – AGROSAVIA, ubicado en una zona de bosque seco tropical a 4°11’31’’N y 

74°57’41’’W, a una altitud de 374 msnm en el municipio de El Espinal (Tolima, Colombia). 

1.2.2 Material vegetal 

El material vegetal utilizado en este experimento hace parte de un programa de 

mejoramiento genético de cacao dirigido por la Corporación Colombiana de investigación 

agropecuaria – AGROSAVIA. Se utilizaron tres progenies de cacao: A2, 1233 e IMC 67. 

Las progenies A2 y 1233 son dos familias de hermanos completos obtenidos de 

cruzamientos dirigidos, las cuales presentan diferencias en la tolerancia al déficit hídrico, 

siendo 1233 el material tolerante, según estudios previos de AGROSAVIA (AGROSAVIA, 

2021). La progenie IMC 67 es un genotipo comercial utilizado ampliamente el Colombia 

como patrón de cacao, obtenida a partir de libre polinización. Los cruzamientos se llevaron 

a cabo en el Centro de Investigación Palmira - AGROSAVIA (Valle del Cauca, Colombia) 

en condiciones de campo. 

Las semillas obtenidas se germinaron y se mantuvieron en un medio inerte (arena de río) 

durante 60 días en el Centro de Investigación Nataima - AGROSAVIA. Posteriormente, se 

trasplantaron plantas de mes de edad, con entre 6 y 8 hojas verdaderas, en bolsas 
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plásticas que contenían suelo, en donde se mantuvieron hasta el final del experimento. El 

suelo utilizado presentaba un contenido promedio de 0,356 mg kg-1 de Cd soluble, 

determinado siguiendo la metodología de Bravo et al. (2021) (Información anexa 1). 

1.2.3 Establecimiento del experimento 

Bajo condiciones de casa de malla, se realizó el trasplante en bolsas de plástico negro (60 

cm alto x 30 cm de diámetro) con 40 kg de suelo franco, pH promedio de 5,29 y carbono 

orgánico de 5,1%. El suelo fue previamente homogenizado en tamiz de 12 mm. 

Considerando los resultados del análisis de suelos (Información anexa 2), cada planta, a 

los 4 meses de edad, se fertilizó con 5,7 g de Calcinit B (15,5% N; 26,0% Ca; 0,1% B), 8,6 

de DAP (18,0% N; 46% P), 5,7 de ManuKiesek (3% K; 24% Mg; S 18%) y 9 ml de Transfer 

ionic (complejo orgánico de ácidos carboxílicos, gluconatos y ácido ascórbico), con el fin 

de corregir relaciones iónicas y saturación de bases en el suelo, de con acuerdo a los 

requerimientos nutricionales del cacao (Jaraba et al., 2021a). 

Durante el período comprendido entre el trasplante y la aplicación de los tratamientos de 

estrés hídrico, todas las plantas se hidrataron a capacidad de campo utilizando agua del 

acueducto. El riego se ajustaba según la humedad del suelo, la cual era monitoreada 

mediante sensores de humedad volumétrica tipo CS616 (Campbell Scientific®, USA). Se 

aplicaban entre 250 y 300 cc de agua por planta, con una frecuencia promedio de cada 

dos días, dependiendo de las condiciones de humedad detectadas.  

Los tratamientos de déficit hídrico se establecieron cuando las plantas tenían 6 meses de 

edad (dos Santos et al., 2014) y se distribuyeron en un diseño de bloques al azar con tres 

repeticiones en un arreglo factorial, donde el primer factor fueron las progenies: A2, IMC 

67 y 1233, y el segundo factor los dos estados hídricos: plantas con estrés por déficit 

hídrico (ES) y plantas bien regadas (BR). Para el tratamiento BR, las plantas se regaron 

de manera óptima durante el periodo de evaluación, con el fin de mantener el contenido 

volumétrico de agua (CVA) del suelo entre 38 y 40% durante el periodo de evaluación 

(Figura 1). El valor de la capacidad de campo del suelo se determinó mediante curva de 

retención de humedad del suelo del experimento. El CVA se monitoreó con sensores de 

humedad volumétrica tipo CS616 (Campbell Scientific®, USA) previamente calibrados en 

laboratorio usando la metodología descrita en el manual del fabricante. Los sensores se 

instalaron a 25 cm de profundidad en el suelo, donde se encuentran las raíces secundarias 
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y absorbentes de las plantas de cacao, encargadas de tomar agua y nutrientes del suelo 

(Jaraba et al., 2021b). 

1.2.4 Tratamientos de estrés hídrico 

En condiciones de campo, el potencial hídrico foliar (Ψhoja) antes del amanecer se mantuvo 

entre -0,2 y -0,7 MPa, según valores reportados para plantas de cacao en estado hídrico 

óptimo (Dos Santos et al., 2014). En el tratamiento ES se suspendió el riego por 19 (D19) 

y 27 días (D27) consecutivos hasta que Ψhoja alcanzó valores entre -1,4 ± -0,4 y -2,05 ± 

0,25 MPa, respectivamente, con el fin de someter las plantas a dos niveles de estrés, 

moderado y severo (De Almeida et al., 2016; Dos Santos et al., 2014; Rada et al., 2005), 

momentos en los cuales el CVA presentó el 30 y el 25% (Figura 1). Al final la fase de estrés 

D19 y D27, todas las plantas se regaron hasta alcanzar valores de capacidad de campo 

con 38-40% al tercer día, logrando recuperarse de la fase de estrés (fase de rehidratación). 

Las evaluaciones de la recuperación se realizaron al tercer día después de la rehidratación 

(DRH). 

 

Figura 1. Comportamiento del CVA (%) del suelo bajo dos niveles de déficit hídrico y 

rehidratación del mismo. Círculo abierto: CVA (%) del suelo cuando las plantas tenían un 

Ψhoja entre -1 y -1,8 MPa; Círculo cerrado: CVA (%) del suelo cuando las plantas de cacao 

tenían un Ψhoja menor a -1,8 MPa. BR, bien regado; ES, estrés por déficit hídrico; DRH, 

rehidratación de plantas sometidas a ES durante tres días consecutivos. 
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Se evaluaron todos los parámetros en tres momentos diferentes: el día 19 y 27 de estrés 

hídrico (D19 y D27) y al final de la fase de rehidratación (DRH). Sin embargo, la biomasa 

y el contenido de Cd en la planta solo se determinaron en D19 y D27. Para realizar estas 

mediciones, las muestras de tejido foliar se trituraron en nitrógeno líquido y luego se 

conservaron a -80 °C. Posteriormente, se utilizaron estas muestras para determinar las 

variables fisiológicas y bioquímicas de las plantas de cacao. 

1.2.5 Condiciones ambientales durante el experimento 

Durante el transcurso del experimento, se realizaron mediciones de variables ambientales 

clave, como la temperatura del aire (°C), la humedad relativa del aire (% HR) y la radiación 

solar (W m-2). Para este propósito, se utilizaron dos sensores ATMOS 14 de Meter Groups 

(EE. UU.), adaptados a un Data Logger EM50 y colocados dentro de la casa de mallas. 

Estos sensores registraron la temperatura y la humedad relativa diariamente, con una 

frecuencia de muestreo de 30 minutos. Además, para medir la radiación solar, se utilizó la 

estación meteorológica Vantage Pro2 (Davis Instruments, USA), ubicada a una distancia 

de 200 metros de la casa de malla. Los datos recopilados durante todo el experimento se 

muestran en la Figura 2. 

 

Figura 2. Condiciones de temperatura promedio (Temp), temperatura máxima (Temp 

máx.), temperatura mínima (Temp min.), humedad relativa (HR) y radiación solar (Rad 

solar) diaria, a la que fueron expuestas las plantas de cacao durante el tiempo del 

experimento.  
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1.2.6 Potencial hídrico de la hoja 

Se determinó Ψhoja entre las 2:00 a.m. y 4:00 a.m. tomando la tercera hoja madura de arriba 

hacia abajo (De Almeida et al., 2016) de nueve plantas por tratamiento (n = 9) con ayuda 

de una bomba de presión Schölander (PMS Model 615, Fresno, CA, United States). 

1.2.7 Intercambio de gases 

Los parámetros de tasa fotosintética (A), conductancia estomática (gs) y transpiración (E) 

y carbono interno (Ci) se registraron de 9:00 a.m. a 12 m en la cuarta hoja madura de arriba 

hacia abajo (Osorio Zambrano et al., 2021) en doce plantas por tratamiento (n = 12), 

usando un sistema portátil de fotosíntesis LI-6800XT (LI-COR Biosciences Inc. NE, United 

States) con una concentración ambiental de CO2  de 400 µmol m-2 s-1 (J. De Almeida et al., 

2016) y una densidad de flujo de fotones fotosintéticos de 600 µmol m-2 s-1, de acuerdo con 

los umbrales de respuesta de las curvas de luz para las tres progenies, realizadas 

previamente al establecimiento de los tratamientos (datos no mostrados). El equipo LI-

6800XT también determinó los valores de déficit de presión de vapor (DPV) durante el 

tiempo de medición del intercambio gaseoso. 

1.2.8 Acumulación de biomasa 

Se tomaron seis plantas por tratamiento (n = 6) y se dividieron en hojas+peciolos, tallos y 

raíces, se llevaron a una estufa a 60°C durante tres días y se determinó el peso seco de 

cada órgano en una balanza analítica. La relación raíz/parte aérea de la planta (R_S) se 

determinó dividiendo peso seco de la raíz entre el peso seco de las hojas+tallo.  

1.2.9 Pigmentos fotosintéticos 

Se determinó el contenido de carotenoides (Car), clorofila a (Chla), clorofila b (Chlb) y 

clorofila total (ChlT) en la cuarta hoja madura de nueve plantas por tratamiento (n = 9). Se 

siguió la metodología propuesta por Warren (2008) y Nguyen et al. (2020) con algunas 

modificaciones. Después de extraer las clorofilas de dos discos (1,5 cm de diámetro) de la 

cuarta hoja madura con metanol (100%) y centrifugar a 5000 xg por 5 min, se usó el 

sobrenadante para determinar pigmentos con un lector de microplacas (Epoch BioTek) a 



Capítulo 1 19 

 

470, 652 y 665 nm. Para el cálculo de clorofilas y carotenoides se usaron las fórmulas 

propuestas por (Warren, 2008). 

1.2.10 Prolina 

El contenido de prolina se determinó en la cuarta hoja madura, de arriba hacia abajo, en 

la misma hoja donde se evaluó el intercambio gaseoso. Se determinó en nueve plantas 

por tratamiento (n = 9) con base en el método de detección de (Bates et al., 1973) 

modificado por (Ábrahám et al., 2010) y se adicionan las modificaciones de (Barrera et al., 

2010). Para obtener el extracto vegetal se usó ácido 5-sulfosalicílico 3% (p/v). La mezcla 

duró en agitación horizontal (200 rpm) durante 1 hora y se centrifugó a 14000 rpm durante 

5 min para obtener el sobrenadante de interés. Se generó un mix de reacción a una relación 

1:2:2 con ácido 5-sulfosalicílico 3% (p/v), ácido acético glacial y ninhidrina ácida, el cual se 

mezcló con el sobrenadante extraído y se dejó en baño María a 90°C por 60 min. La 

reacción se detuvo en una cama de hielo y posteriormente se le adicionó tolueno, se agitó 

en vórtex y se midió absorbancia a 520 nm de la fase orgánica de la mezcla. La 

concentración final de prolina se determinó a partir de la curva patrón de L-prolina (Barrera 

et al., 2010). 

1.2.11 Peróxido de hidrógeno (H2O2) 

El contenido de H2O2 se determinó en la cuarta hoja madura de nueve plantas por 

tratamiento (n = 9) siguiendo en la metodología desarrollada por (Alexieva et al., 2001) con 

algunas modificaciones. Se tomaron 0,15 g de tejido foliar previamente congelado en 

nitrógeno líquido, y se homogenizaron con 1,5 ml de ácido tricloroacético (TCA) al 0,1% 

(p/v) durante 10 segundos en un vórtex. Posteriormente, se centrifugo a 12000 x g durante 

15 min. Se recolectó 0,25 ml del sobrenadante y se le adicionó a 0,25 ml de buffer fosfato 

(100 mM) y 1 ml de yoduro de potasio (1 M KI p/v en H2O). Inmediatamente se incubó 

durante 1 hora en condiciones de oscuridad. El contenido de H2O2 se determinó usando 

un espectrofotómetro a una longitud de onda de 390 nm. La curva estándar de H2O2 se 

hizo preparando varias concentraciones de H2O2 puro, iniciando con una solución stock de 

1000 ppm. 
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1.2.12 Malondialdehído (MDA) 

El acumulación de MDA, como producto de la peroxidación lipídica, se estimó siguiendo el 

método de Heath & Packer (1968). Se tomaron muestras de 0,2 g, previamente congeladas 

en nitrógeno líquido, de la cuarta hoja madura de nueve plantas por tratamiento (n = 9), se 

homogenizaron con TCA al 5%, se centrifugó 13000 x g durante 20 min. Se extrajo 0,5 ml 

del sobrenadante y se mezcló con 1 ml de solución de ácido tiobarbitúrico (TBA) al 0,5% y 

TCA al 20%, se llevó a baño María durante 20 min y posteriormente se centrifugó a 13000 

x g durante 5 min y se leyó la absorbancia del sobrenadante a 532, 600 y 440 nm. El 

equivalente de malondialdehido (MDA) se calculó con las fórmulas de Heath & Packer 

(1968). 

1.2.13 Contenido de cadmio en hojas 

Se determinó el contenido de Cd en las hojas, considerando que las variables fisiológicas 

y bioquímicas también se evaluaron en este órgano de las plantas. Además, se ha 

demostrado que el Cd presente en las hojas es un indicador predictivo del contenido de 

Cd presente en los granos de cacao (Wade et al., 2022), de ahí la importancia de 

determinar la acumulación de Cd en las hojas. 

Para determinar el contenido de Cd en las hojas de cacao, se recolectaron todas las hojas 

de la planta, utilizando tres plantas por progenie (n = 3) en los días 19 y 27 de estrés. 

Posteriormente, las muestras se sometieron a un proceso de secado en un horno a 70°C 

durante una semana, hasta alcanzar un peso constante. El contenido total de Cd en hojas 

se obtuvo utilizando la técnica de espectroscopia de emisión óptica con plasma acoplado 

inductivamente (ICP-OES) (Lanza et al., 2016).  

Los resultados del contenido de Cd en las hojas se expresaron tanto en términos de 

concentración en mg Cd kg de hojas, como en términos de acumulación en mg de Cd por 

órgano (hojas). 

1.2.14 Análisis estadístico 

Se determinaron los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianza de las 

variables evaluadas y se realizó un ANOVA de dos vías (progenie x tratamiento). Se hizo 

la comparación de medias para evaluar diferencias significativas a través de la prueba HSD 



Capítulo 1 21 

 

de Tukey. Además, se realizó un análisis de correlaciones de Pearson con los variables 

para determinar posibles relaciones entre ellas (Figura anexa 2). Los análisis se llevaron a 

cabo usando el software R (R Studio Versión 4.0.1). 

1.3 Consideraciones éticas 

1.3.1 Reutilización y reciclaje de materiales 

Materiales como mangueras de riego y polisombra fueron dispuestas en la bodega de 

operaciones de campo de Agrosavia, con el fin de utilizarlos en experimentos posteriores. 

Las bolsas de plástico donde se encontraban las plantas de cacao fueron dispuestas en 

canastas de basura específicas para este tipo de material. 

1.4 Resultados 

1.4.1 Potencial hídrico de la hoja (Ψhoja) 

El potencial hídrico de la hoja (Ψhoja) de las plantas de cacao fue significativamente 

diferente entre los tratamientos de plantas bien regadas (BR) y estresadas (ES) (Figura 

3). En plantas bien regadas (BR), el Ψhoja presentó valores entre -0,31 y -0,61 MPa, 

mientras que en las estresadas (ES) el Ψhoja se mantuvo entre -1,51 y -2,09 MPa. En el 

día 19 (D19) de estrés hídrico, la progenie que redujo en menor medida el Ψhoja fue 1233 

(-1,51 MPa), seguido por IMC 67 (-1,78 MPa) y A2 (-1,87 MPa). Los valores más bajos 

de Ψhoja los presentaron las plantas ES en el D27 (-2,04 ± 0,05 MPa) cuando el CVA 

alcanzó el 24,6% (Figura 1), sin diferencias significativas entre las progenies. No 

obstante, a los tres días después de la rehidratación (DRH), todas las progenies 

previamente sometidas a estrés (ES), mostraron valores de Ψhoja cercanos a los del 

tratamiento BR ( 

 

Tabla 3). 
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Figura 3. Potencial hídrico de la hoja Ψhoja (MPa) de tres progenies de cacao (A2, IMC 67 

y 1233) de seis meses de edad sometidos 19 y 27 días de déficit hídrico (D19 y D27, 

respectivamente). BR, bien regado; ES, estrés por déficit hídrico. Valores promedio (n = 

9). Diferencias significativas (p < 0,05) con ANOVA de dos vías (progenie x estrés). Letras 

diferentes reflejan diferencias significativas de acuerdo con la prueba HSD de Tukey.  

1.4.2 Intercambio de gases 

El déficit hídrico afectó la capacidad de las plantas de cacao para intercambiar gases, 

excepto la variable Ci. En el tratamiento BR, los valores de fotosíntesis (A) se mantuvieron 

entre 5,92 y 9,08 µmol de CO2 m-² s-1, y se observaron diferencias significativas entre las 

progenies y los días de suspensión de riego (D19 y D27) (Tabla 1). Por otro lado, en el 

tratamiento de estrés (ES), A se redujo un 50,20% en las plantas que estuvieron 19 días 

sin riego (D19) (3,55 ± 0,33 µmol CO2 m-² s-1) y hasta un 74,00% en las que permanecieron 

27 días (2,11 ± 0,57 µmol CO2 m-² s-1). Solo se encontraron diferencias significativas en el 

nivel máximo de estrés (D27) entre las progenies IMC 67 y 1233. Las variables gs y Ci no 

presentaron diferencias entre las progenies después de 19 y 27 días de estrés. Sin 

embargo, la progenie IMC 67 mostró una reducción significativa de gs (64,90%) cuando 

las plantas se dejaron de regar durante 27 días (D27), comparadas con las que se 

estresaron durante 19 días (D19). Después de rehidratar las plantas estresadas (DRH), los 

valores de A, gs y E se restablecieron, en promedio, un 94,2% de los valores observados 

en las plantas bien regadas (BR) ( 
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Tabla 3). 

Tabla 1. Parámetros de intercambio gaseoso de tres progenies de cacao (A2, IMC 67 y 

1233) de seis meses de edad sometidos 19 y 27 días de déficit hídrico. 

Progenie 
Estado 

hídrico 

A gs E Ci 

(µmol CO2 m
−2 s−1) (mol H2O m−2 s−1) (mmol H2O m−2 s−1) (µmol CO2 mol air−1) 

A2 D19 BR 7,46 ± 0,61 c 0,067 ± 0,017 ab 0,0017 ± 0,00032 ab 224,87 ± 45,41 ab 

  ES 3,47 ± 0,53 e 0,030 ± 0,014 c 0,0008 ± 0,00033 fg 193,03 ± 71,99 ab 

 D27 BR 8,75 ± 0,41 ab 0,078 ± 0,015 a 0,0013 ± 0,00033 bcd 178,67 ± 44,76 b 

  ES 2,14 ± 0,57 gh 0,024 ± 0,012 c 0,0004 ± 0,00021 gh 245,97 ± 66,40 ab 

IMC 67 D19 BR 5,92 ± 0,50 d 0,057 ± 0,017 b 0,0015 ± 0,00043 abc 212,40 ± 67,11 ab 

  ES 3,29 ± 0,37 ef 0,035 ± 0,009 c 0,0009 ± 0,00029 def 217,84 ± 62,24 ab 

 D27 BR 6,33 ± 0,52 d 0,069 ± 0,019 ab 0,0012 ± 0,00042 cde 222,42 ± 53,96 ab 

  ES 1,54 ± 0,47 h 0,019 ± 0,013 c 0,0003 ± 0,00020 h 249,69 ± 87,27 ab 

1233 D19 BR 8,21 ± 0,63 b 0,070 ± 0,016 ab 0,0017 ± 0,00037 a 210,64 ± 34,93 ab 

  ES 3,88 ± 0,47 e 0,034 ± 0,011 c 0,0008 ± 0,00024 ef 212,20 ± 54,16 ab 

 D27 BR 9,08 ± 0,48 a 0,086 ± 0,021 a 0,0012 ± 0,00020 cde 190,74 ± 58,07 ab 

    ES 2,65 ± 0,61 fg 0,034 ± 0,017 c 0,0006 ± 0,00028 fgh 263,18 ± 67,49 a 

A, tasa fotosintética; gs, conductancia estomática; E, transpiración; Ci, carbono interno, 

ES, fase de estrés; DRH, fase de rehidratación; D19, 19 días de estrés; D27, 27 días de 

estrés. Valores promedio (n = 12). Diferencias significativas (p < 0,05) con ANOVA de dos 

vías (progenie x estrés). Letras diferentes reflejan diferencias significativas de acuerdo con 

la prueba HSD de Tukey.  

1.4.3 Acumulación de biomasa 

Se observó una menor acumulación de biomasa en las plantas de cacao sometidas a los 

tratamientos de estrés hídrico (ES) en comparación con las plantas bien regadas (BR) 

(Figura 4). Sin embargo, la progenie 1233 fue una única excepción, ya que al estar sin 

riego durante 19 días (D19), acumuló solo un 6,82% menos de biomasa que las plantas 

control (BR), sin diferencias significativas. 

Se encontró que el tallo fue el órgano más afectado por el déficit hídrico, con la progenie 

IMC 67 mostrando una menor acumulación de biomasa desde el día 19 de estrés (D19). 

En contraste, en las progenies A2 y 1233, esta menor producción de materia seca solo se 
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observó en plantas sometidas a 27 días de estrés (D27). Además, solo la progenie IMC 67 

presentó una menor biomasa de las hojas en de las plantas estresadas durante 27 días 

(D27). No se encontraron diferencias significativas en la relación raíz/parte aérea entre los 

tratamientos y progenies evaluados. Sin embargo, se observó que en el tratamiento de 

estrés (ES), la progenie 1233 presentó una biomasa mayor en un 5,43% en las plantas 

que estuvieron 19 días sin riego (D19), mientras que en las progenies A2 e IMC 67 

permaneció sin cambios y fue menor que las plantas bien regadas (BR), respectivamente. 
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Figura 4. Acumulación de biomasa en (A) hojas, (B) tallo, (C) raíces, (D) total y (E) relación 

raíz / parte aérea de tres progenies de cacao (A2, IMC 67 y 1233) de seis meses de edad 

sometidos 19 y 27 días de déficit hídrico. BR, bien regado; ES, estrés por déficit hídrico; 

D19, estrés por déficit hídrico de 19 días; D27, estrés por déficit hídrico de 27 días. Valores 

promedio (n = 6). Diferencias significativas (p < 0,05) con ANOVA de dos vías (progenie x 

estrés). Letras diferentes reflejan diferencias significativas de acuerdo con la prueba HSD 

de Tukey. 

1.4.4 Pigmentos fotosintéticos 

En cuanto a los pigmentos fotosintéticos, se observó que el estrés hídrico no tuvo efecto 

en la clorofila a (Chla). Sin embargo, el tratamiento de estrés (ES) aumentó 

significativamente la concentración de clorofila b (Chlb) en la progenie A2 cuando las 

plantas se sometieron a 19 días de estrés (D19), mientras que en la progenie IMC 67 la 

redujo después de 27 días (D27), ambos con diferencias significativas frente a plantas bien 

regadas (BR). El aumento de clorofila a y clorofila b en la progenie A2 durante el 

tratamiento de estrés (ES) resultó en un incremento significativo en la concentración de 

clorofila total (ChlT) (Tabla 2). Por otra parte, cabe destacar que la progenie A2 fue el único 

que aumentó significativamente el contenido de carotenoides (Car) cuando las plantas se 

sometieron a estrés hídrico (ES). No obstante, la fase de rehidratación (DRH) fue suficiente 

para que las concentraciones de clorofila b, clorofila total y carotenoides de las plantas 

estresadas se estabilizaran al nivel de las plantas bien regadas (Tabla 3).  
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Tabla 2. Pigmentos fotosintéticos en hojas de tres progenies de cacao (A2, IMC 67 y 1233) 

de seis meses de edad sometidos 19 y 27 días de déficit hídrico. 

Progenie 
Estado 

hídrico 

Chla Chlb ChlT Car 

mg L-1 

A2 D19 BR 7,90 ± 1,00 d 2,26 ± 0,48 d 10,19 ± 1,12 e 2,29 ± 0,29 d 

  ES 9,72 ± 0,78 bcd 3,05 ± 0,34 bc 12,59 ± 0,94 cd 2,87 ± 0,19 bc 

 D27 BR 10,82 ± 0,93 bc 2,95 ± 0,39 bc 13,76 ± 0,94 bc 2,93 ± 0,32 bc 

  ES 11,47 ± 0,77 b 3,44 ± 0,18 b 14,98 ± 1,02 ab 3,51 ± 0,28 a 

IMC 67 D19 BR 8,34 ± 1,76 d 2,27 ± 0,42 d 11,17 ± 1,98 de 2,83 ± 0,37 bcd 

  ES 8,55 ± 1,75 d 2,46 ± 0,56 cd 11,26 ± 2,11 de 2,71 ± 0,45 bcd 

 D27 BR 13,47 ± 1,59 a 4,08 ± 0,58 a 16,69 ± 1,75 a 3,22 ± 0,54 ab 

  ES 11,53 ± 1,35 ab 3,39 ± 0,49 b 15,02 ± 1,78 ab 3,49 ± 0,44 a 

1233 D19 BR 9,64 ± 1,20 bcd 2,90 ± 0,49 bc 12,47 ± 1,42 cde 2,83 ± 0,22 bcd 

  ES 8,35 ± 1,51 d 2,57 ± 0,50 cd 10,79 ± 1,90 de 2,44 ± 0,40 cd 

 D27 BR 9,10 ± 1,31 cd 2,69 ± 0,40 cd 11,63 ± 1,70 cde 2,53 ± 0,39 cd 

    ES 9,17 ± 0,86 cd 2,68 ± 0,26 cd 11,94 ± 1,09 cde 2,77 ± 0,24 bcd 

BR, bien regado; ES, estrés por déficit hídrico; D19, estrés por déficit hídrico de 19 días; 

D27, estrés por déficit hídrico de 27 días; Chla, clorofila a; Chlb, clorofila; ChlT, clorofilas 

totales; Car, carotenoides. Valores promedio (n = 9). Diferencias significativas (p < 0,05) 

con ANOVA de dos vías (progenie x estrés). Letras diferentes reflejan diferencias 

significativas de acuerdo con la prueba HSD de Tukey. 

1.4.5 Prolina 

Los tratamientos de estrés hídrico (ES) aumentaron significativamente el contenido de 

prolina en las progenies de cacao evaluados. La progenie 1233 presentó un aumento del 

160,80% en su contenido de prolina cuando las plantas fueron sometidas a 19 día de estrés 

(D19), equivalente al incremento observado en A2 (166,40%) e IMC 67 (163,63%) a los 27 

días de estrés (D27). En este punto (D27), el contenido de prolina en 1233 aumentó en un 

253,92% respecto a las plantas bien regadas (BR) (Figura 5).  

La fase de rehidratación (DRH), disminuyó el contenido de prolina en todas las plantas, 

pero las progenies sometidos a estrés (ES) mantuvieron significativamente mayores 

niveles de prolina, como la progenie 1233, que mantuvo un incremento del 201,05% 

respecto a las plantas BR (Tabla 3). Este hallazgo sugiere una adaptación al estrés hídrico 
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por parte de las plantas de cacao a través de la acumulación de prolina, aunque esta 

acumulación disminuye rápidamente durante la fase de recuperación. 

 

Figura 5. Contenido de prolina (mg g-1) en hojas de tres progenies de cacao de seis meses 

de edad sometidos 19 y 27 días de déficit hídrico. BR, bien regado; ES, estrés por déficit 

hídrico; D19, estrés por déficit hídrico de 19 días; D27, estrés por déficit hídrico de 27 días. 

Valores promedio (n = 9). Diferencias significativas (p < 0,05) con ANOVA de dos vías 

(progenie x estrés). Letras diferentes reflejan diferencias significativas de acuerdo con la 

prueba Tukey. 

1.4.6 Peroxidación lipídica 

Se registró una interacción entre el estado hídrico de las plantas y las diferentes progenies 

en cuanto al contenido de H2O2 en las hojas de cacao. El tratamiento de estrés hídrico (ES) 

aumentó significativamente el contenido de H2O2 en la progenie A2 cuando las plantas se 

sometieron a 19 y 27 días de estrés, en comparación con las plantas del tratamiento control 

(BR). En cambio, en IMC 67 y 1233 se observó un aumento del H2O2 únicamente cuando 

las plantas estuvieron 19 y 27 días sin riego, respectivamente (Figura 6).  
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Figura 6. Contenido de peróxido de hidrógeno (H2O2) (ppb) en hojas de tres progenies de 

cacao de seis meses de edad sometidos 19 y 27 días de déficit hídrico. BR, bien regado; 

ES, estrés por déficit hídrico; D19, estrés por déficit hídrico de 19 días; D27, estrés por 

déficit hídrico de 27 días. Valores promedio (n = 9). Diferencias significativas (p < 0,05) con 

ANOVA de dos vías (progenie x estrés). Letras diferentes reflejan diferencias significativas 

de acuerdo con la prueba Tukey. 

La rehidratación (DRH) de las plantas estresadas no redujo el contenido de H2O2 en las 

hojas de cacao (Tabla 3). Específicamente, en la progenie IMC 67, se observó un aumento 

significativo del 10,76% en las plantas rehidratadas que habían sido sometidas a 27 días 

de estrés (D27), en comparación con las plantas bien regadas durante todo el experimento 

(BR). Asimismo, en la progenie 1233 se mantuvo la diferencia significativa entre plantas 

estresadas (ES) y bien regadas (BR) después de haber rehidratadas (DRH). En la progenie 

A2, el incremento de H2O2 en las plantas con riego óptimo (BR) pudo estar relacionado con 

el contenido de Cd en las hojas, ya que se observó una correlación positiva y significativa 

entre ambas variables (r = 0,74) (Figura anexa 2A). 

Se encontró una correlación entre el contenido de H2O2 y MDA en hojas de cacao 

únicamente en la progenie A2 (Figura anexa 2). Las tres progenies mostraron un 

incremento en el contenido de MDA en las hojas de las plantas sometidas 27 días de estrés 

hídrico (D27). La progenie IMC 67 presentó el mayor aumento, con un incremento del 

53,85% en comparación con las plantas bien regadas (BR), seguido por A2 (39,27%) y 

1233 (16,80%) (Figura 7).  
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Figura 7. Contenido de malondialdehido (MDA) (µmol L-1) en hojas de tres progenies de 

cacao de seis meses de edad sometidos 19 y 27 días de déficit hídrico. BR, bien regado; 

ES, estrés por déficit hídrico; D19, estrés por déficit hídrico de 19 días; D27, estrés por 

déficit hídrico de 27 días. Valores promedio (n = 9). Diferencias significativas (p < 0,05) con 

ANOVA de dos vías (progenie x estrés). Letras diferentes reflejan diferencias significativas 

de acuerdo con la prueba Tukey. 

La rehidratación (DRH) reestableció el contenido de MDA de las plantas sometidas al 

estrés durante 27 días (D27) al nivel de las plantas bien regadas (BR). Sin embargo, en 

A2 e IMC 67, las plantas sometidas a estrés durante 19 días (D19) continuaron 

aumentando el contenido de MDA a pesar de la rehidratación (Tabla 3). 

1.4.7 Contenido de cadmio en hojas 

Se observó una interacción entre las progenies y el estado hídrico de las plantas en cuanto 

a la concentración de Cd en las hojas de cacao. La progenie que mayor cantidad de Cd 

presentó fue la progenie A2, seguido por IMC 67 y 1233. El IMC 67 y 1233 no mostraron 

una variación significativa en el contenido de Cd en las hojas en relación con el estado 

hídrico de las plantas. Sin embargo, en la progenie A2, se encontraron diferencias 

significativas entre plantas bien regadas (BR) y plantas sometidas a estrés hídrico (ES) 

(Figura 8). Las plantas a las que se suspendió el riego durante 19 días (D19) presentaron 

un aumento (30,67%) en el contenido de Cd. 
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Figura 8. Concentración de Cd (mg kg-1) en hojas de tres progenies de cacao (A2, IMC 67 

y 1233) de seis meses de edad sometidos 19 y 27 días de déficit hídrico. BR, bien regado; 

ES, estrés por déficit hídrico; D19, estrés por déficit hídrico de 19 días; D27, estrés por 

déficit hídrico de 27 días. Valores promedio (n = 3). Diferencias significativas (p < 0,05) con 

ANOVA de dos vías (progenie x estrés). Letras diferentes reflejan diferencias significativas 

de acuerdo con la prueba Tukey. 

1.4.8 Respuestas a la fase de rehidratación 

Las variables de potencial hídrico de la hoja (Ψhoja), intercambio gaseoso (A, gs, E) y 

pigmentos fotosintéticos (Chla, Chlb, ChlT y Car) de las plantas rehidratadas (DRH), 

previamente sometidas a déficit hídrico, se recuperaron al nivel o muy cerca de los valores 

presentados por las plantas con riego óptimo (Tabla 3). Por su parte, el contenido de 

peróxido de hidrógeno (H2O2) y de malondialdehído (MDA) de las plantas rehidratadas 

(DRH) fue significativamente diferente que en las plantas control (BR). En el caso de la 

prolina, la rehidratación (DRH) disminuye el contenido, pero no alcanza a llegar al nivel de 

las plantas bien regadas (BR). 
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Tabla 3. Comportamiento de variables fisiológicas y bioquímicas de tres progenies de 

cacao sometidos a rehidratación (DRH) durante tres días consecutivos, después de un 

déficit hídrico de 19 y 27 días (D19 y D27, respectivamente).  

Progenie 
Estado 

hídrico 

Ψhoja A gs 

(MPa) (µmol CO2 m−2 s−1) (mol H2O m−2 s−1) 

A2 D19 BR -0,34 ± -0,04 fg 6,74 ± 0,70 b 0,072 ± 0,016 abc 

  DRH -0,33 ± -0,04 fg 6,72 ± 0,63 bc 0,071 ± 0,011 abc 

 D27 BR -0,42 ± -0,04 de 7,43 ± 0,80 ab 0,071 ± 0,021 abc 

  DRH -0,52 ± -0,06 bc 7,31 ± 0,79 ab 0,071 ± 0,024 abc 

IMC 67 D19 BR -0,33 ± -0,06 ef 5,60 ± 0,68 d 0,054 ± 0,019 bc 

  DRH -0,47 ± -0,06 cd 5,82 ± 0,65 cd 0,051 ± 0,013 c 

 D27 BR -0,57 ± -0,07 ab 6,55 ± 0,69 bc 0,061 ± 0,026 abc 

  DRH -0,54 ± -0,05 abc 6,69 ± 0,60 bc 0,073 ± 0,015 abc 

1233 D19 BR -0,29 ± -0,06 g 7,45 ± 0,63 ab 0,080 ± 0,020 a 

  DRH -0,37 ± -0,05 ef 6,71 ± 0,68 bc 0,050 ± 0,014 c 

 D27 BR -0,61 ± -0,05 a 8,17 ± 0,83 a 0,076 ± 0,016 ab 

   DRH -0,62 ± -0,07 a 6,89 ± 0,75 b 0,070 ± 0,014 abc 

 

Continuación 

Progenie 
Estado 

hídrico 

E Ci Chla 

 (mmol H2O m−2 s−1) (µmol CO2 mol air−1) (µmol ml-1) 

A2 D19 BR 0,0015 ± 0,0005 abc 237,87 ± 32,05 a 8,30 ± 1,58 c 

  DRH 0,0015 ± 0,0003 abc 224,21 ± 32,06 a 8,58 ± 1,14 bc 

 D27 BR 0,0013 ± 0,0007 abc 217,39 ± 67,40 a 11,03 ± 0,82 a 

  DRH 0,0015 ± 0,0008 abc 234,32 ± 49,60 a 10,56 ± 1,17 a 

IMC 67 D19 BR 0,0009 ± 0,0003 c 203,02 ± 49,44 a 10,32 ± 1,67 ab 

  DRH 0,0009 ± 0,0002 c 213,59 ± 36,02 a 8,69 ± 0,99 bc 

 D27 BR 0,0011 ± 0,0004 bc 185,46 ± 43,54 a 10,18 ± 1,59 ab 

  DRH 0,0013 ± 0,0003 abc 214,90 ± 53,82 a 9,21 ± 1,39 abc 

1233 D19 BR 0,0017 ± 0,0005 ab 236,34 ± 31,41 a 9,28 ± 0,76 abc 

  DRH 0,0009 ± 0,0002 c 193,27 ± 56,93 a 10,30 ± 1,45 ab 

 D27 BR 0,0018 ± 0,0008 a 239,76 ± 31,90 a 10,63 ± 1,52 a 

    DRH 0,0012 ± 0,0005 abc 184,07 ± 48,28 a 9,51 ± 1,01 abc 
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Continuación 

Progenie 
Estado 

hídrico 

Chlb Chltotal Car 

(µmol ml-1) (µmol ml-1) (µmol ml-1) 

A2 D19 BR 2,44 ± 0,47 e 10,66 ± 2,02 d 2,36 ± 0,45 d 

  DRH 2,62 ± 0,43 cde 11,00 ± 1,37 cd 2,42 ± 0,25 cd 

 D27 BR 3,43 ± 0,23 a 13,79 ± 1,08 a 2,75 ± 0,28 abcd 

  DRH 3,29 ± 0,32 ab 13,40 ± 1,54 ab 2,84 ± 0,38 abcd 

IMC 67 D19 BR 3,19 ± 0,41 abc 13,43 ± 1,98 ab 3,11 ± 0,40 a 

  DRH 2,59 ± 0,36 de 11,40 ± 1,29 bcd 2,71 ± 0,31 abcd 

 D27 BR 3,05 ± 0,51 abcd 13,10 ± 1,97 abc 2,92 ± 0,38 ab 

  DRH 2,79 ± 0,46 bcde 11,79 ± 1,79 abcd 2,58 ± 0,41 bcd 

1233 D19 BR 2,47 ± 0,25 e 11,99 ± 0,94 abcd 2,71 ± 0,18 abcd 

  DRH 2,98 ± 0,43 abcde 13,15 ± 1,73 abc 2,86 ± 0,45 abc 

 D27 BR 2,99 ± 0,47 abcde 13,59 ± 1,93 ab 2,96 ± 0,40 ab 

    DRH 2,48 ± 0,47 e 12,17 ± 1,27 abcd 2,66 ± 0,27 abcd 

 

Continuación 

Progenie 
Estado 

hídrico 

Prolina H2O2 MDA 

(mg g-1) (ppb) (µmol L-1) 

A2 D19 BR 14,04 ± 5,38 d 3,91 ± 0,14 de 1,19 ± 0,08 bc 

  DRH 19,09 ± 5,70 bc 4,06 ± 0,15 bcd 1,70 ± 0,08 a 

 D27 BR 13,56 ± 2,78 d 3,70 ± 0,14 de 1,08 ± 0,08 cd 

  DRH 19,44 ± 2,40 bc 4,15 ± 0,15 bcd 1,18 ± 0,08 bc 

IMC 67 D19 BR 19,77 ± 5,62 b 3,97 ± 0,14 bcd 1,05 ± 0,08 d 

  DRH 19,05 ± 2,28 bc 4,17 ± 0,14 bcd 1,29 ± 0,08 bc 

 D27 BR 13,57 ± 3,53 d 4,00 ± 0,15 bcd 1,04 ± 0,09 d 

  DRH 19,11 ± 4,89 bc 4,43 ± 0,15 a 0,88 ± 0,08 e 

1233 D19 BR 15,40 ± 3,30 cd 3,94 ± 0,15 cd 1,05 ± 0,09 d 

  DRH 16,38 ± 2,82 bcd 4,13 ± 0,14 bcd 0,99 ± 0,09 de 

 D27 BR 13,41 ± 2,55 d 3,94 ± 0,15 cd 0,62 ± 0,08 e 

    DRH 26,97 ± 4,52 a 4,18 ± 0,14 e 0,73 ± 0,08 e 

BR, bien regado; DRH, rehidratación de plantas sometidas a D19 y D27; D19, estrés por 

déficit hídrico de 19 días; D27, estrés por déficit hídrico de 27 días; Ψhoja, potencial hídrico 

de la hoja; A, tasa fotosintética; gs, conductancia estomática; E, transpiración; Ci, carbono 

interno; Chla, clorofila a; Chlb, clorofila b; ChlT, clorofila total; Car, carotenoides; H2O2, 

peróxido de hidrógeno; MDA, malondialdehido. Diferencias significativas (p < 0,05) con 
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ANOVA de dos vías (progenie x estrés). Letras diferentes reflejan diferencias significativas 

de acuerdo con la prueba HSD de Tukey. 

1.5 Discusión 

1.5.1 Comportamiento fisiológico del cacao al déficit hídrico 

El potencial hídrico de la hoja (Ψhoja) es un indicador del estado de hidratación de las 

plantas y su capacidad para evitar la pérdida de agua a través de la transpiración (Lahive 

et al., 2019). Varios estudios sugieren que las plantas jóvenes de cacao experimentan 

estrés moderado cuando el Ψhoja varía entre -0,8 y -1,5 MPa, y estrés severo por debajo 

de -1,76 MPa (Deng et al., 1990; Medina & Laliberte, 2017; Osorio Zambrano et al., 2021). 

Según nuestros resultados, después de 19 días de someter las plantas a déficit hídrico 

(D19), la progenie 1233 mostró estrés moderado (-1,5 MPa), mientras que A2 e IMC 67 

experimentaron un estrés intermedio (-1,9 y -1,8 MPa, respectivamente), entre moderado 

y severo (Figura 3). Después de 27 días de someter las plantas a déficit hídrico (D27), las 

tres progenies presentaron valores de Ψhoja indicativos de un estrés severo. En el cacao, 

las progenies tolerantes al déficit hídrico muestran valores de Ψhoja menos negativos que 

las progenies susceptibles (Balasimha et al., 1991; Osorio Zambrano et al., 2021), lo que 

sugiere que la progenie 1233 es más tolerante al déficit hídrico que A2 e IMC 67.  

La capacidad de recuperación de las plantas estresadas después de la rehidratación 

(DRH) (Tabla 3), indica que las tres progenies podrían tolerar estos niveles de estrés. Esto 

está en línea con lo reportado por Osorio Zambrano et al. (2021), quienes encontraron que 

los clones de cacao recuperaron los valores de Ψhoja similares a las plantas bien regadas 

después de cuatro días de riego de recuperación, a pesar de haber llegado a valores por 

debajo de -2,3 MPa. 

La sensibilidad en la regulación estomática ante el estrés hídrico es un rasgo fisiológico 

crucial para las plantas, ya que determina la pérdida de agua durante el proceso de 

transpiración (Lahive et al., 2019). Según Carr & Lockwoods (2011), Theobroma cacao 

comienza a cerrar parcialmente sus estomas cuando Ψhoja alcanza aproximadamente -1,5 

MPa. Con este valor de Ψhoja (-1,5 MPa), la progenie 1233 alcanzó una reducción del 

51,43% en la conductancia estomática (gs) a los 19 días de estrés hídrico (D19) (Tabla 1). 

Estos resultados indican que el cierre estomático probablemente comenzó cuando el 
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potencial hídrico de la hoja era mayor a -1,5 MPa, lo que demuestra una alta sensibilidad 

en la regulación estomática, un rasgo fisiológico importante para la tolerancia al estrés por 

déficit hídrico (Araque et al., 2012; Lahive et al., 2019). 

Normalmente, valores bajos de gs en condiciones de déficit hídrico se consideran un rasgo 

de tolerancia (Gupta et al., 2020; Osakabe et al., 2014). No obstante, algunos estudios 

sugieren que gs y E no son un método de detección adecuado de genotipos tolerantes 

(Balasimha et al., 1991). Los valores de gs disminuyeron en condición de déficit hídrico, 

consistente con lo reportado por Osorio Zambrano et al., (2021), pero no hubo diferencias 

entre progenies ni entre niveles de estrés (Tabla 1). La gs no solo depende del contenido 

de agua en el suelo y la planta, el déficit de presión de valor (DPV) es una condición 

ambiental que incide en la regulación estomática (Baligar et al., 2008; Lahive et al., 2019). 

Para el cacao, cuando el DPV se encuentra por debajo de 1,8 kPa, la demanda evaporativa 

es baja, como sucedió en el día 27 de estrés (1,57 kPa), por lo que las plantas de cacao 

pueden mantener sus estomas más abiertos que cuando se supera este valor (García 

Lozano & Moreno Fonseca, 2016) y es posible que no se observen diferencias entre 

niveles los de estrés evaluados, tal cual como lo mostraron nuestros resultados (Figura 

anexa 1). 

La correlación entre Ψhoja y la fotosíntesis (A) (r > 0,94) (Figura anexa 2) y la reducción 

promedio de la conductancia estomática (gs) de las progenies evaluados (48,36% y 

67,35% en el D19 y D27, respectivamente), sugiere una respuesta sensible de las estomas 

para la regulación de la pérdida de agua por transpiración, y como consecuencia la 

reducción de A por una disminución del consumo de CO2. Este comportamiento apoya la 

hipótesis que la respuesta fotosintética al déficit hídrico está fuertemente gobernada por la 

conductancia estomática en plantas de cacao (De Almeida et al., 2016; Osorio Zambrano 

et al., 2021) y otras especies perennes (Jiménez et al., 2013; Martínez-Ferri et al., 2019; 

Ramalho et al., 2018). 

El estado hídrico y las variables de intercambio gaseoso en las tres progenies se 

recuperaron después de rehidratar las plantas de cacao a capacidad de campo durante 3 

días. Osorio Zambrano et al. (2021) evaluó ocho genotipos de cacao, los cuales rehidrató 

durante dos días después de someterlos a estrés severo (-2,0 a -2,5 MPa) y solo dos 

lograron recuperarse al nivel del control en variables de intercambio gaseoso. Esto sugiere 

que el restablecimiento de la actividad fotosintética en las plantas de cacao depende del 
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genotipo y que las limitaciones de la fotosíntesis en este estudio fueron principalmente 

estomáticas (Drake et al., 2017), ya que la asimilación de CO2 se ajustó una vez lo hizo la 

conductancia estomática y el potencial hídrico de la hoja (Figura 3; Tabla 1). 

La sorprendente recuperación de las variables de intercambio gaseoso en la progenie A2 

después de la rehidratación es notable (Tabla 3), considerando que previamente se le 

había caracterizado como susceptible al déficit hídrico. Sin embargo, los resultados 

obtenidos en este estudio sugieren que esta progenie muestra una tolerancia a los niveles 

de estrés evaluados (-1,9 y -2,1 MPa) y a los períodos de suspensión de riego (19 y 27 

días), dadas las condiciones edafoclimáticas en las que crecieron las plantas. 

La fijación reducida de CO2 en condiciones de estrés hídrico da como resultado una 

disminución en el suministro de NADP + y un aumento relativo en la tasa de transferencia 

de electrones fotosintéticos a O2, que es utilizado como aceptor de electrones para formar 

O2−, desencadenando la producción los radicales libres de oxígeno reactivo (Yang et al., 

2021). La mayoría de estudios en Theobroma cacao bajo condiciones de estrés hídrico 

evalúan la actividad y expresión de antioxidantes enzimáticos (Dos Santos et al., 2020; 

Lewis et al., 2021; Osorio Zambrano et al., 2021) como medidas indirectas de la producción 

de ROS. En el presente estudio se determinó el contenido de H2O2 y se encontró que se 

correlaciona negativamente con el Ψhoja en las progenies A2 (r = -0,85), IMC 67 (r = -0,70) 

y 1233 (r = -0,50) (Figura anexa 2). El contenido de H2O2 fue significativamente mayor en 

plantas estresadas (ES) que en plantas bien regadas (BR), excepto la progenie 1233 

donde la producción de este radical libre permaneció al nivel del control (BR) y aumentó 

solo después de 27 días de estrés hídrico (Figura 6). 

En el estudio realizado por Wang et al. (2010), se observó un aumento en el contenido de 

H2O2 en las hojas de arroz bajo condiciones de estrés hídrico. Además, se encontró que 

este incremento fue más pronunciado y ocurrió de manera más temprana en los híbridos 

de arroz menos tolerantes a la sequía en comparación con los más tolerantes. Estos 

hallazgos respaldan la idea de que la progenie 1233 exhibe una mayor tolerancia al estrés 

hídrico que A2 e IMC 67. En concordancia con estos resultados, se observó que las 

progenies A2 e IMC 67 presentaron un aumento significativo en el contenido de H2O2 en 

el día D19 bajo el tratamiento de estrés hídrico (ES) en comparación con el tratamiento sin 
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estrés (BR) (Figura 6). Estos cambios en el contenido de H2O2 en las hojas está asociado 

a la capacidad antioxidante de la progenie (Wang et al., 2010). 

Sin embargo, durante la rehidratación (DRH) continuó incrementando el contenido de H2O2 

tanto en plantas bien regadas (BR) como en plantas estresadas (ES) en las progenies A2 

y 1233 (Tabla 3). Estos resultados están en línea con lo reportado por Loggini et al. (1999) 

en dos genotipos de trigo sometidos a déficit hídrico (-2,32 y -1,96 MPa) y posteriormente 

rehidratados (-0,37 y -0,30 MPa, respectivamente). En uno de los genotipos, se observó 

un aumento significativo del contenido de H2O2 (aproximadamente un 33%) en el cuarto 

día de rehidratación en comparación con el momento de estrés, mientras que en el otro 

genotipo no se observaron cambios significativos. Este incremento en el contenido de H2O2 

fue asociado con una reducción en la actividad antioxidante como resultado de la 

rehidratación (Loggini et al., 1999). 

El H2O2 puede funcionar como una señal para la inducción de los sistemas de defensa de 

las plantas y esto podría mejorar la producción de metabolitos secundarios. Por lo tanto, 

la respuesta de la progenie a la acumulación de H2O2 en las primeras etapas del estrés 

hídrico puede aumentar o reducir la peroxidación de lípidos y la acumulación de contenido 

de H2O2 (Berglund & Ohlsson, 1995). Por esto es posible que la producción de H2O2 y MDA 

se dé en diferentes momentos, pues el MDA es un compuesto más estable que se acumula 

gradualmente en las membranas celulares, mientras que el H2O2 está sujeto a la 

degradación enzimática en condiciones de estrés (Ibrahim & Jaafar, 2012; Stankovic et al., 

2022). Esta podría ser la razón por la cual el contenido de H2O2 y de MDA no se 

correlacionaron en las progenies IMC 67 y 1233 (Figura anexa 2B, 2C). 

La producción de ROS puede ocurrir en diferentes orgánulos celulares, siendo los 

cloroplastos y las mitocondrias los principales responsables. Estos orgánulos presentan 

una elevada actividad de oxidación o una intensa función de transferencia de electrones, 

los cuales se dan durante los procesos de fotosíntesis y respiración, respectivamente 

(Yang et al., 2021), siendo los cloroplastos la principal fuente de producción de ROS en 

las plantas (Dietz, 2016). En el presente estudio, solo se observó una reducción del 

contenido de clorofila b (Chlb) en la progenie IMC 67, específicamente un descenso del 

16,91% en día 27 (D27) de estrés hídrico (Tabla 2). 
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Por otra parte, y en contraste con las expectativas, en la progenie A2, la concentración de 

Clorofilas totales (ChlT) aumentó significativamente en las plantas de cacao sometidas a 

estrés hídrico (ES) (Tabla 2). Este fenómeno ha sido reportado en otros estudios en 

condiciones de déficit hídrico, como en el caso del maní (Arunyanark et al., 2008) y la papa 

(Romero et al., 2017). En el maní, este aumento se asoció con un aumento en el grosor 

de las hojas, mientras que en la papa se relacionó con una mayor concentración debido a 

la reducción del área foliar. En relación con esto, la progenie A2 mostró la menor reducción 

en masa seca de la hoja durante los tratamientos de estrés hídrico, tanto en el D19 como 

en el D27, con descensos del 9,08% y 8,37%, respectivamente (Tabla 2). Por otro lado, la 

progenie IMC 67 fue el único en el que se observó una disminución en la concentración de 

Chlb bajo estrés hídrico (Tabla 2), y a su vez, presentó la mayor reducción en materia seca 

de las hojas, con disminuciones del 11,80% y 14,77% en el D19 y D27, respectivamente. 

Aunque no se haya encontrado una correlación entre el contenido de pigmentos y la 

biomasa de las hojas (Figura anexa 2), es posible que exista una relación indirecta que 

afecte la concentración de clorofilas por área en las diferentes progenies. 

En cuanto a los carotenoides, se observó que no disminuyeron en las progenies IMC 67 y 

1233 en el tratamiento de plantas estresadas (ES). Estos resultados coinciden con los 

informados por Shawon et al. (2018) en Brassica rapa subsp. pekinensis, donde se 

encontró que el contenido de carotenoides no se vio afectado o solo se redujo 

marginalmente en plantas sometidas a estrés por sequía. Por otro lado, en la progenie A2 

se observó un aumento en los carotenoides en las plantas debido al estrés hídrico, tanto a 

los 19 (D19) como a los 27 días (D27) sin riego, con incrementos del 25,33% y 19,80%, 

respectivamente (Tabla 2). Este fenómeno también ha sido reportado en otras especies 

vegetales, como Populus cathayana y Helianthus annuus bajo condiciones de estrés 

hídrico y salino (Umar & Siddiqui, 2018; Xiao et al., 2008). En Theobroma cacao no se 

encuentran estudios publicados sobre el comportamiento de los carotenoides en plantas 

sometidas a déficit hídrico. 

Considerando que un mayor contenido de clorofila y carotenoides se ha asociado con la 

tolerancia de las plantas a diferentes tipos de estrés (Terzi & Kadioglu, 2006), la progenie 

A2 revela mecanismos de tolerancia diferentes a los otros progenies evaluados. Es 

importante destacar que no se observaron diferencias significativas en el contenido de 

pigmentos fotosintéticos después de la rehidratación (DRH) (Tabla 3), lo cual sugiere que, 
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independientemente de los mecanismos específicos, las tres progenies mostraron 

tolerancia a los niveles de estrés hídrico a los que fueron sometidos en el presente estudio. 

1.5.2 Respuesta fisiológica a la interacción entre el déficit hídrico 
y la acumulación de cadmio en hojas 

En las progenies evaluados, no se encontró una correlación entre el contenido de Cd y el 

potencial hídrico de la hoja (Ψhoja) (Figura anexa 2), lo que indica que, bajo las condiciones 

de este experimento, el contenido hídrico de la planta no es determinante para la 

acumulación de Cd en las hojas de las progenies de cacao analizados en este estudio. Sin 

embargo, en la progenie A2, se observó una mayor concentración de Cd en las hojas de 

las plantas jóvenes de cacao bajo condiciones de déficit hídrico (Figura 8). Este 

comportamiento ha sido reportado en especies como la soya (Bashir et al., 2019), trigo 

(Abbas et al., 2018; Adrees et al., 2020) y maní (Liu et al., 2016; Xia et al., 2015). Estos 

resultados fueron asociados al aumento en la concentración de Cd en la planta debido a 

la reducción de la biomasa ocasionada por el déficit hídrico al que fueron expuestas. 

Nuestros resultados mostraron que, en la progenie IMC 67, pese a la condición de estrés, 

no se observó un aumento en el contenido de Cd en hojas, aunque haya habido una menor 

acumulación de la biomasa acumulada del órgano (Figura 8; Figura 4). Además, no se 

encontró una correlación entre la acumulación de Cd en las hojas y la biomasa en ninguno 

de las progenies (Figura anexa 2), incluido A2, donde aumentó el contenido de Cd bajo el 

estrés hídrico. Esto sugiere que otros factores, además del estatus hídrico y la menor 

acumulación de materia seca, influyen en el contenido de Cd en las hojas de la progenie 

A2. En el caso de la progenie IMC 67, no se encontraron diferencias significativas en la 

concentración de Cd entre plantas estresadas (ES) y plantas con riego óptimo (BR) (Figura 

8), pero se observó una correlación positiva entre la acumulación de Cd y las variables de 

intercambio gaseoso gs (r = 0,63), E (r = 0,73) y A (r = 0,55) (Figura anexa 2B). Esto indica 

que la reducción en la transpiración y la conductancia estomática durante el estrés hídrico 

puede reducir la absorción y acumulación de Cd en las hojas, limitando su entrada en la 

planta. Para las otras dos progenies, no se pudo determinar qué factores específicos están 

relacionados con la acumulación de Cd en las hojas en respuesta al estrés hídrico. 

De acuerdo a diversos estudios, la concentración de Cd tiende a aumentar en las plantas 

que experimentan condiciones de déficit hídrico, debido a la reducción de la biomasa 
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acumulada (Liu et al., 2016; Xia et al., 2015). En los resultados del presente estudio, solo 

la progenie A2 presentó una correlación entre la concentración de Cd y el potencial hídrico 

de la hoja (r = -0,67), pero el Cd en hojas y la biomasa de la planta (Figura anexa 2). En 

esta progenie se registró un incremento del 23,54% (70,07 mg kg-1) y 17,55% (67,40 mg 

kg-1) en la concentración de Cd en las hojas de las plantas de la progenie A2 sometidas a 

19 (D19) y 27 días (D27) de estrés hídrico, respectivamente, en comparación con las 

plantas con riego óptimo (BR) (53,57 mg kg-1 y 55,57 mg kg-1, respectivamente) (Figura 8). 

No se observaron diferencias significativas entre los tratamientos en las demás progenies 

evaluadas. 

El Cd es altamente tóxico para la mayoría de las plantas, incluso en concentraciones bajas 

en las hojas, superiores a valores entre 5 y 10 mg kg-1 (White & Brown, 2010). Cuando la 

concentración de Cd en las hojas alcanza niveles de entre 3 y 30 mg kg-1, se observan 

síntomas visibles de toxicidad en la mayoría de las plantas (Dutta et al., 2020), con 

excepción de especies hiperacumuladoras de Cd, que pueden tolerar concentraciones 

foliares de hasta 100 mg kg-1 (Gill & Tuteja, 2011; Verbruggen et al., 2009). En este estudio, 

las plantas de cacao presentaron concentraciones de Cd que se encuentran por encima 

de lo reportado como tolerable para la mayoría de las plantas (entre 3 y 30 mg kg-1) (Figura 

8). 

Se ha comprobado en diversos estudios que la acumulación de Cd en el cacao puede tener 

efectos tóxicos a nivel fisiológico (De Almeida et al., 2022; Dos Santos et al., 2020; Pereira 

De Araújo et al., 2017). Pereira de Araújo et al. (2017) demostraron que una concentración 

de Cd de 388,970 mg kg–1 en las hojas de plántulas de cacao ocasionó daños severos en 

la fotosíntesis. Además, Fernández-Paz et al. (2021) observaron reducciones significativas 

en la tasa fotosintética y la biomasa de la planta en dos de cuatro genotipos evaluados 

cuando las concentraciones de Cd en las hojas estaban entre 80 y 100 mg kg–1, valores 

cercanos a los nuestros. Con una concentración de 61,7 ± 8,4 mg kg-1 en la progenie A2 y 

se presentó una correlación negativa entre el contenido de Cd y la fotosíntesis (A) (r = -

0,54). En las demás progenies no se observó una correlación entre estas dos variables. 

La producción excesiva de especies reactivas de oxígeno (ROS), incluido el peróxido de 

hidrógeno (H2O2), es el resultado de la reducción de CO2 fijado en condiciones de estrés 

hídrico y una de las primeras respuestas del estrés causado por metales pesados en las 
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células vegetales (Lajayer et al., 2017; Yang et al., 2021). La acumulación de ROS en las 

células del mesófilo debido a la presencia de Cd ha sido identificada como una causa de 

la reducción de la fotosíntesis en el cacao (De Almeida et al., 2022). En nuestros 

resultados, se observó una correlación entre el contenido de H2O2 y la fotosíntesis (A) en 

las progenies A2 (r = -0,74), IMC 67 (r = -0,56) y 1233 (r = -0,56) (Figura anexa 2). Sin 

embargo, solo en la progenie A2 se encontró una alta correlación entre el contenido de 

H2O2 y la concentración de Cd en la hoja (r = 0,74) (Figura anexa 2A). Esto quiere decir 

que, en las progenies IMC 67 y 1233, la producción de H2O2 estuvo influenciada 

exclusivamente por las diferencias entre el contenido de agua en la planta de las plantas 

estresadas (ES) y las plantas bien regadas (BR). 

El efecto tóxico del Cd sobre los pigmentos fotosintéticos ha sido documentado en diversas 

especies vegetales, incluyendo el cacao (Parmar et al., 2013; Pereira de Araújo et al., 

2017). Con el objetivo de determinar si las concentraciones de Cd en las plantas del 

experimento tuvieron algún efecto tóxico sobre los pigmentos fotosintéticos, nos basamos 

en los valores reportados por Fernández-Paz et al. (2021), en plantas de cacao de la 

misma edad (6-7 meses), pertenecientes a diferentes genotipos, establecidas en un suelo 

libre de contaminación por Cd. En su estudio, el contenido de Clorofila total (ChlT) total 

varió entre 15,35 y 18,18 mg L-1, mientras que en las progenies evaluadas en nuestro 

experimento fue de 12,65 ± 4,04 mg L-1 (Tabla 2). Con esos valores de Clorofila total, los 

autores citados registraron tasas de fotosíntesis entre 6,50 y 9,00 µmol CO2 m-² s-1, en 

comparación con 7,63 ± 1,71 CO2 m-² s-1 en nuestras progenies de interés (Tabla 1). Por 

lo tanto, aunque los niveles de clorofila parecen ser inferiores en nuestras plantas y podrían 

indicar una toxicidad debido a la acumulación de Cd, las tasas fotosintéticas se mantienen 

dentro del rango que Fernández-Paz et al. (2021) reportaron para plantas de cacao de la 

misma edad sin presencia de Cd en sus hojas. 

El malondialdehído (MDA) es un producto de la peroxidación lipídica y su incremento en 

condiciones de estrés por metales se considera un indicador importante del daño oxidativo 

en las plantas (De Almeida et al., 2022; Najeeb et al., 2011). En presencia de Cd, se ha 

observado que el MDA tiende a aumentar debido al estrés oxidativo (Cho & Seo, 2005; 

Mukherjee, 2017; Rellán-Álvarez et al., 2006). En un estudio reciente, De Almeida et al. 

(2022) evaluaron diferentes combinaciones de copa y portainjerto en plantas de cacao con 

contenidos de Cd entre 100 y 150 mg kg-1 en las hojas. En estas combinaciones, se 
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observó un incremento significativo en el contenido de sustancias reactivas al ácido 

tiobarbitúrico (TBARS), principalmente MDA. 

Bansal et al. (2021) llevaron a cabo un estudio en Lens culinaris donde encontraron una 

correlación positiva del contenido de Cd con el H2O2 (r = 0,86) y el MDA (r = 0,89). Además, 

se observó una correlación positiva entre el contenido de H2O2 y MDA (r = 0,72). Este 

fenómeno también ha sido reportado en otras especies como el fríjol (Gutiérrez-Martínez 

et al., 2020) y el tomate (Cho & Kim, 2003). En nuestro experimento, se observó un 

comportamiento similar entre el H2O2 y MDA (r = 0,86) únicamente en la progenie A2, 

mientras que en las demás progenies no se encontró esta correlación (Figura anexa 2A). 

La reducción de la biomasa total de las plantas en condiciones de déficit hídrico se atribuye 

no solo a la disminución en la asimilación de CO2, sino también a un incremento en la 

biosíntesis de osmolitos, como la prolina. La síntesis de prolina se realiza a partir del 

glutamato a través de vías enzimáticas dependientes del NADPH. En situaciones de 

estrés, es probable que el glutamato se destine principalmente a la síntesis de prolina en 

lugar de aminoácidos, lo que limita la producción de materia seca (Furlan et al., 2020). 

Cabe resaltar que la fase rehidratación (DRH), disminuyó significativamente la cantidad de 

prolina en las hojas (Tabla 3), posiblemente por un aumento en la actividad de la enzima 

prolina deshidrogenasa (PDH), que degrada la prolina en glutamato (Verbruggen & 

Hermans, 2008), permitiendo su reutilización en la síntesis de aminoácidos y la producción 

de biomasa. 

En cuanto al contenido de prolina, se observó un aumento en las tres progenies bajo 

ambos niveles de estrés, siendo la progenie 1233 la que acumuló la mayor cantidad de 

prolina en sus hojas, con un contenido un 43,75% y 36,44% mayor que las otras progenies 

en los días 19 y 27 de estrés, respectivamente (Figura 5). La acumulación de prolina es 

una respuesta prioritaria de las plantas al déficit hídrico, ya que ayuda a compensar la 

pérdida de turgencia mediante el ajuste osmótico a través de la acumulación de solutos y 

osmolitos (Blum, 2017). Según Niether et al. (2020), este aumento en la acumulación de 

prolina en las hojas de las plantas jóvenes de cacao es una respuesta a corto plazo al 

estrés por déficit hídrico. Sin embargo, es importante tener en cuenta que, si el estrés 

hídrico persiste en el tiempo, la prolina puede degradarse y perder su función como 

respuesta al estrés (Niether et al., 2020). 
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En el caso del cacao, la acumulación de prolina se considera un indicador de tolerancia al 

estrés hídrico (Dzandu et al., 2021; Zakariyya et al., 2017). En consonancia con nuestros 

resultados, un estudio realizado por Juby et al. (2021) encontró que los híbridos de cacao 

más tolerantes al déficit hídrico presentaron los niveles más altos de contenido de prolina. 

Por lo tanto, a partir de nuestros hallazgos en relación con esta variable, podemos inferir 

que la progenie 1233 demuestra ser más tolerante a ambos niveles de estrés evaluados. 

No obstante, el contenido de prolina encontrado en las tres progenies evaluadas en el 

presente estudio, supera el valor reportado por Juby et al. (2021) para los híbridos 

tolerantes (0,411 mg kg-1). 

El contenido de prolina en las hojas no solo mostró una correlación negativa con Ψhoja (r = 

-0,85), sino que también se encontró una correlación positiva con el contenido de Cd en 

las hojas (r = 0,74), específicamente en la progenie A2 (Figura anexa 2A). La acumulación 

de prolina en respuesta al exceso de metales como Cd, Cu, Zn y Ni ha sido reportada en 

diversas especies vegetales (Ahmad, 2012; Alia & Saradhi, 1991; Carpena et al., 2003; 

Singh & Prasad, 2014; Yilmaz & Parlak, 2011), incluyendo el cacao (Dos Santos et al., 

2023; Dos Santos et al., 2020). Por ejemplo, en un estudio realizado por Dos Santos et al. 

(2020), en cacao, se observó un incremento en los niveles de prolina respecto al control, 

con valores de hasta 1,73 mg g-1 en plantas de 4,2 meses de edad con un contenido de 

Cd de 90 mg kg-1 en las hojas. De acuerdo a nuestros resultados, las progenies evaluados 

presentaron valores promedio de prolina en plantas sin estrés (BR) de 16,77 mg g-1, con 

contenidos de Cd entre 33,33 y 55,57 mg kg-1 (Figura 5), los cuales superan 

significativamente los valores reportados por Dos Santos et al. (2020). Esto indica que las 

tres progenies evaluados poseen la capacidad de acumular prolina en presencia de Cd en 

las hojas. 

La acumulación de prolina en plantas expuestas tanto a condiciones de déficit hídrico como 

a niveles tóxicos de metales pesados, evidencia su potencial antioxidante al reducir los 

niveles de especies reactivas de oxígeno (ROS) y la peroxidación lipídica (Ashraf & Foolad, 

2007; Dos Santos et al., 2023; Hossain et al., 2010). La prolina muestra una alta capacidad 

antioxidante debido a su reacción directa con el oxígeno singlente (1O2) y el radical hidroxilo 

(OH), los cuales se generan con frecuencia en presencia de H2O2 y metales pesados 

(Matysik et al., 2002; Singh & Prasad, 2014). Además, la prolina actúa como quelante y 

forma complejos prolina-metal, reduciendo la actividad del ion metálico Cd2+ libre (Alia & 

Saradhi, 1991; Sharma et al., 1998). Estas propiedades contribuyen a la estabilización de 
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proteínas, ADN y membranas, previniendo así la peroxidación lipídica en respuesta al 

exceso de metales como el Cd (Singh & Prasad, 2014). 

El contenido de prolina en respuesta al estrés hídrico y la acumulación de Cd en las hojas 

de la progenie A2, mostró una correlación positiva tanto con el contenido de H2O2 (r = 0,80) 

como con el MDA (r = 0,79) (Figura anexa 2A). Dado el papel de la prolina como 

antioxidante no enzimático, es plausible que haya desempeñado una función protectora en 

esta progenie, lo que se refleja en una recuperación completa de la asimilación de CO2 en 

tan solo tres días de rehidratación (DRH) (Tabla 3). Investigaciones previas realizadas en 

Jatropha curcas por Makholwa et al. (2021) han encontrado que las accesiones con 

mayores niveles de prolina en las hojas presentan una menor acumulación de MDA. Estos 

hallazgos son consistentes con los resultados obtenidos en las progenies 1233 e IMC 67.  

En la progenie 1233, se observó una correlación significativa entre los niveles de prolina y 

el MDA (r = 0,51) (Figura anexa 2A). Esto se tradujo en una mayor acumulación de prolina 

bajo estrés hídrico (Figura 5) y una menor cantidad de MDA (Figura 7) en comparación con 

las otras progenies, sin diferencias significativas con las plantas control (BR) en el D19 de 

estrés. En promedio, los niveles de prolina fueron un 43,75% más altos en esta progenie 

que en A2 e IMC 67. Sin embargo, la progenie IMC 67, aunque mostró una acumulación 

menor de prolina comparado con la progenie 1233, no presentó diferencias significativas 

en los niveles de MDA entre los tratamientos de estrés hídrico y las plantas control en el 

D19 (Figura 7), y mostró una correlación fuerte entre los niveles de MDA y prolina (r = 0,82) 

(Figura anexa 2C). Estos resultados respaldan la idea de que la acumulación de prolina en 

las progenies estudiadas bajo condiciones de estrés hídrico indica un mejor mantenimiento 

de la integridad de la membrana celular (Makholwa et al., 2021). 

La prolina, además de que funciona como antioxidante no enzimático (Dos Santos et al., 

2020) y osmolito compatible para realizar ajuste osmótico en las células (Blum, 2017), es 

capaz de mejorar de la eficiencia del fotosistema II (PSII) y el metabolismo de la clorofila 

(Altuntaş et al., 2020). La progenie A2 mostró un incrementó en la concentración de Chlb, 

variable que se correlacionó con el Ψhoja (r = -0,62) y el contenido de Cd en las hojas (r = 

0,58), a pesar de que, generalmente, se reporta que el déficit hídrico y el Cd disminuyen 

el contenido de este tipo de pigmentos fotosintéticos (Lisar et al., 2012; Pereira de Araújo 

et al., 2017; Zakariyya & Indradewa, 2018). Algunos estudios reportan resultados similares 
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a los nuestros. Bajo condiciones de déficit hídrico, el aumento en la concentración de 

clorofilas ha sido atribuido a la reducción foliar y al incremento en el grosor de las hojas 

(Arunyanark et al., 2008; Romero et al., 2017). Por otro lado, Zhou & Qiu (2005) observaron 

que algunas plantas consideradas hiperacumuladoras de Cd aumentaron el contenido de 

clorofilas en presencia de este metal, como es el caso de Sedum alfredii. Además, la 

relación de clorofila a/b mostró una disminución, lo cual concuerda con nuestros 

resultados, ya que encontramos una correlación moderada negativa (r = -0,5) entre clorofila 

a/b y el Cd en las hojas, específicamente en la progenie A2 (Figura anexa 2A). 

En un estudio llevado a cabo por Fernández-Paz et al. (2021), se evidenció que el 

incremento de clorofilas en plantas de cacao expuestas a Cd estuvo influenciado por el 

genotipo. Estos hallazgos respaldan nuestros resultados, donde solo la progenie A2 entre 

los tres evaluados mostró un aumento significativo en la concentración de clorofilas (Tabla 

2). Además, Fernández-Paz et al. (2021) no solo reportó un incremento en las clorofilas, 

sino también en otros pigmentos, como los carotenoides. Nuestros resultados coinciden, 

ya que el contenido de carotenoides también se incrementó en la progenie A2 (Tabla 2), 

pero exclusivamente en respuesta al déficit hídrico, y presentó una correlación negativa 

moderada con Ψhoja (r = -0,63) (Figura anexa 2A).  

Los carotenoides desempeñan un papel importante al disipar el exceso de energía 

causado por la reducción en la asimilación de CO2, mediante la estabilización estructural 

de los complejos de captación de luz (LHC) (Sun et al., 2022). Además, actúan como 

antioxidantes no enzimáticos, eliminando el oxígeno singlente, y proporcionan precursores 

para la biosíntesis de fitohormonas clave en la respuesta al déficit hídrico, como el ácido 

abscísico (ABA) y las estrigolactonas (SL) (Pompelli et al., 2010; Sun et al., 2022; Telfer, 

2005). La acumulación de estos pigmentos en condiciones de déficit hídrico se asocia con 

la tolerancia relativa de las plantas a este tipo de estrés  (Pompelli et al., 2010; Terzi & 

Kadioglu, 2006). 

El análisis de los resultados anteriores muestra que tanto el déficit hídrico como la 

acumulación de Cd indujeron estrés oxidativo en las plantas de la progenie A2. Por lo tanto, 

las respuestas observadas, como el aumento de clorofilas y prolina, son el resultado de la 

interacción entre el déficit hídrico y el Cd. Sorprendentemente, a pesar de ser clasificada 

como susceptible al déficit hídrico, la progenie A2 mostró una recuperación en las variables 
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de intercambio gaseoso tras la rehidratación, lo que sugiere la presencia de otros factores 

que podrían estar contribuyendo a su tolerancia al estrés hídrico. 

Un estudio en arroz realizado por Oono et al. (2014) reveló que la señalización del estrés 

por Cd controla la expresión de genes involucrados en las vías de señalización del estrés 

por sequía en el arroz. A la luz de este hallazgo, no podemos descartar la posibilidad de 

que en la progenie A2, la acumulación de Cd haya contribuido a una respuesta mejorada 

al estrés hídrico, gracias a las respuestas inducidas por el estrés oxidativo derivado de la 

presencia de este metal en la planta. 

1.6 Conclusiones 

El estrés hídrico indujo cambios en la fisiología de las plantas jóvenes de cacao en las 

progenies evaluadas. Estos cambios fueron influenciados tanto por el genotipo como por 

la duración del estrés hídrico. Las tres progenies exhibieron mecanismos de respuesta al 

estrés hídrico que les permitieron evitar limitaciones de tipo no estomáticas de la 

fotosíntesis. Las plantas de la progenie 1233 demostraron una capacidad destacada para 

mantener el estado hídrico de la planta y niveles bajos de peróxido de hidrógeno, durante 

un estrés moderado. Por otro lado, la progenie A2 mostró la capacidad de aumentar la 

concentración de pigmentos fotosintéticos en condiciones de estrés, incluso bajo un estrés 

severo. 

Asimismo, la recuperación de las variables de intercambio gaseoso, el potencial hídrico de 

las hojas y los pigmentos fotosintéticos en las plantas de cacao, después de tan solo 3 

días de rehidratación, tras haber experimentado un déficit hídrico de aproximadamente un 

mes, sugiere que los tres genotipos poseen la capacidad de tolerar los niveles de estrés 

evaluados (-1,5 a 2,1 MPa). 

Adicionalmente, la acumulación de prolina y pigmentos antioxidantes, como los 

carotenoides, demostraron mitigar los efectos negativos del estrés hídrico en los tres 

genotipos evaluados. Además, se observó que la interacción entre el estrés hídrico y la 

acumulación de Cd en las hojas de las plantas de la progenie A2 indujo una mayor 

acumulación de pigmentos fotosintéticos, como las clorofilas y carotenoides, lo que 

probablemente mitigó el daño oxidativo a los fotosistemas causado por el estrés hídrico y 

la acumulación de Cd. 
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Las plantas de la progenie A2, previamente consideradas susceptibles al déficit hídrico por 

AGROSAVIA, mostraron una notable capacidad de recuperación tras la rehidratación. Es 

posible que la acumulación de Cd haya contribuido a una mejor respuesta al estrés hídrico, 

gracias a las respuestas inducidas por el estrés oxidativo en ambas condiciones. Sin 

embargo, los resultados del estudio no permiten concluir definitivamente sobre este 

aspecto, ya que no se cuenta un tratamiento de suelo sin Cd para comparar la respuesta 

de las plantas sometidas únicamente al estrés hídrico. 

Es importante resaltar que este estudio proporciona información valiosa sobre un aspecto 

poco explorado en el cacao, ampliando el conocimiento sobre la respuesta de esta planta 

a condiciones estresantes combinadas. Además, destaca el potencial de los pigmentos 

como los carotenoides, que pueden actuar como antioxidantes y componentes clave en la 

respuesta del cacao a estas condiciones. 

 

 





 

 
 
 

2. Acumulación de cadmio en plantas de 
cacao sometidas a déficit hídrico 

2.1 Introducción 

La acumulación de cadmio (Cd), un metal pesado altamente tóxico, en los cultivos 

agrícolas representa una preocupación creciente debido a sus efectos adversos tanto en 

la salud humana como en el ambiente (Maddela et al., 2020). El cacao (Theobroma cacao 

L.), uno de los cultivos más importantes a nivel mundial, no escapa a esta problemática, 

ya que sus granos son la materia prima para la producción de chocolate, y se ha 

identificado como una fuente dietética significativa de Cd (Moore et al., 2020). 

América del Sur y América Central albergan regiones cacaoteras donde se han registrado 

los niveles más altos de Cd en los granos de cacao en comparación con otras regiones del 

mundo, con valores que pueden estar entre 0,6 y 0,8 mg kg-1. Estas concentraciones 

pueden superar los límites máximos permitidos por la Unión Europea, que fija un límite 

tolerable máximo de 0,8 mg kg-1 a chocolates con sólidos de cacao superiores o iguales al 

50% (Chavez et al., 2015; Florida Rofner, 2021; Meter et al., 2019). Esta situación plantea 

preocupaciones significativas para la calidad y seguridad de los productos derivados del 

cacao. 

Según Savvas et al. (2010), la selección adecuada de portainjertos puede ayudar a mitigar 

la toxicidad de los metales en las plantas, ya que estos no solo afectan la absorción de 

metales, sino también su translocación de la raíz a la parte aérea (De Almeida et al., 2022; 

Savvas et al., 2010). Generalmente, el contenido de Cd es mayor en las raíces que en los 

brotes, ya que las raíces actúan como una barrera eficaz para reducir la translocación de 

Cd hacia la parte aérea (Shahid et al., 2016). Algunos portainjertos de cacao han 

demostrado la capacidad de restringir la carga de Cd a través del xilema y acumulación en 

los órganos aéreos (Albacete et al., 2015; Fernández-Paz et al., 2021). 
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Existen indicios de que ciertos portainjertos, que acumulan Cd en sus raíces, pueden 

utilizar mecanismos de defensa como la inmovilización o quelación del Cd en este órgano 

(De Almeida et al., 2022). Por otro lado, Pereira de Araújo et al. (2017)) interpretaron el 

hecho de que las plantas translocaron el cadmio hacia los órganos aéreos como una señal 

de tolerancia al Cd, ya que las plantas intolerantes tienden a acumularlo principalmente en 

las raíces (Verbruggen et al., 2009). Diversos estudios también han reportado que la 

tolerancia a la acumulación de Cd está en función de las diferencias genotípicas (Castro 

et al., 2015; Pereira de Araújo et al., 2017). 

Aunque se han realizado algunos estudios previos para investigar la variación genética en 

la acumulación y distribución de Cd en el cacao, estos estudios han sido limitados en 

términos del número de genotipos evaluados, las condiciones ambientales en las que se 

llevaron a cabo y la falta de información sobre la bioacumulación de Cd en el cacao (Lewis 

et al., 2018). Adicionalmente, la mayoría de los estudios sobre la absorción y acumulación 

de Cd en plantas jóvenes de cacao se llevan a cabo utilizando suelos o sustratos 

artificialmente enriquecidos con fuentes solubles de Cd, como el cloruro de cadmio (CdCl2) 

(De Almeida et al., 2022; Pereira de Araújo et al., 2017) y el nitrato de cadmio (Cd(NO3)2) 

(Fernández-Paz et al., 2021). Asimismo, los estudios realizados en suelos contaminados 

con Cd, sin la adición de fuentes específicas de este metal pesado para el estudio, se han 

llevado a cabo en plantaciones con una antigüedad superior a diez años (Arévalo-Gardini 

et al., 2017; Barraza et al., 2017; Furcal-Beriguete & Torres-Morales, 2020; Lewis et al., 

2018). 

Hasta el momento, no se han realizado estudios que aborden la interacción entre el déficit 

hídrico y la acumulación de Cd en el cacao. Sin embargo, en especies como el ricino, la 

mostaza de la India y el tomate, entre otras, se ha observado que la absorción y 

acumulación de Cd en los tejidos tiende a disminuir en función de la transpiración de las 

plantas bajo condiciones de déficit hídrico (Bauddh & Singh, 2012; Shi et al., 2015; Ünyayar 

et al., 2005). Por otro lado, en trigo, soya y maní, se ha reportado que la concentración de 

Cd tiende a aumentar debido a la reducción en la acumulación de biomasa bajo 

condiciones de estrés hídrico (Abbas et al., 2018; Adrees et al., 2020; Bashir et al., 2019; 

Liu et al., 2016; Xia et al., 2015). 

La absorción y acumulación de Cd en condiciones de déficit hídrico parecen depender en 

gran medida del genotipo y su tolerancia a esta condición. Según Bashir et al. (2019), los 
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cultivares de soya tolerantes son menos afectados en términos de longitud, área y diámetro 

de las raíces en comparación con los susceptibles, lo que les permite absorber una mayor 

cantidad de Cd del suelo. En el caso de especies de tomate, Ünyayar et al. (2005) encontró 

que el Cd se acumuló en mayor cantidad en las raíces de la especie sensible a la sequía 

que en la tolerante a la sequía, lo que generó diferencias en la translocación de este metal 

hacia la parte aérea de las plantas. Los autores concluyeron que existe una clara relación 

entre la absorción de Cd y la tolerancia a la sequía (Ünyayar et al., 2005). Por otro lado, 

para el ricino, Shi et al. (2015) informó que la translocación de Cd desde la raíz hacia los 

órganos aéreos no se vio afectada por el estrés hídrico. 

El análisis previo revela que existen diferencias significativas entre especies y genotipos 

en la acumulación de Cd bajo condiciones de déficit hídrico. Por lo tanto, se considera 

esencial estudiar este comportamiento en las plantas de cacao, dado que el déficit hídrico 

y la presencia de Cd en el suelo son situaciones cada vez más comunes en las zonas 

cacaoteras de Colombia y el mundo debido al cambio climático y la contaminación de 

suelos por metales pesados como el Cd (Bravo et al., 2021; Bunn et al., 2017; Gil et al., 

2022). 

En este sentido, el objetivo de este capítulo fue evaluar la influencia e interacción del 

genotipo y el contenido de agua en el suelo en la acumulación y distribución de Cd en 

plantas de cacao. A diferencia de otros estudios que emplean sustratos o suelos 

enriquecidos artificialmente con fuentes solubles de Cd, como Cd(NO3)2 y CdCl2 (De 

Almeida et al., 2022; Fernández-Paz et al., 2021; Pereira de Araújo et al., 2017), esta 

investigación se realizó bajo condiciones más cercanas a la realidad del campo, donde las 

plantas crecieron sin la adición de fuentes externas de Cd. 

2.2 Materiales y métodos 

Se empleó el mismo material vegetal descrito en el Capítulo 1 para evaluar la acumulación 

de cadmio en las plantas de las progenies evaluadas. A continuación, se describe la 

metodología para determinar las variables relacionadas con el Cd en el suelo y la planta. 

2.2.1 Contenido de cadmio en el suelo 

El suelo utilizado para el crecimiento de las plantas en el experimento fue extraído de un 

lote ubicado en el Centro de Investigación Tibaitatá - AGROSAVIA, el cual se dedica a la 
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producción agropecuaria. Este suelo fue seleccionado específicamente por su contenido 

inicial de Cd pseudototal (4,85 mg kg-1) y por sus propiedades fisicoquímicas para el 

desarrollo de las plantas de cacao (Información anexa). Dado el uso del suelo durante las 

últimas décadas, se considera que el Cd tiene un origen antropogénico, debido a la 

actividad agropecuaria, específicamente al uso de fertilizantes fosfóricos que enriquecen 

el suelo con este metal. 

Con el fin de garantizar uniformidad, se homogeneizó una cantidad total de 10,08 toneladas 

de suelo, la cual se utilizó para llenar bolsas de plástico negro con una capacidad de 40 kg 

cada una, de 65 cm de alto por 28 cm de diámetro. Estas bolsas fueron utilizadas 

posteriormente para trasplantar las plántulas de cacao que tenían entre seis y ocho hojas 

verdaderas.  

El contenido de Cd en el suelo se determinó siguiendo la metodología descrita por (Bravo 

et al., 2021). La concentración de Cd pseudototal se determinó mediante espectrometría 

de plasma acoplado inductivamente con emisión óptica (ICP-OES) (Thermo Scientific 

ICAP 6000, Waltham, MA, EE. UU.). El término “pseudototal” se debe a que se usó el 

método de digestión pseudototal convencional (Lorentzen & Kingston, 1996), 

recomendado por la Agencia de Protección Ambiental (EPA 3050B), el cual solo extrae y 

digiere los metales pesados retenidos en las fracciones más lábiles del suelo, como la 

materia orgánica o los carbonatos (Bravo et al., 2021). 

La determinación de la concentración de Cd soluble en suelo, se realizó con curvas de 

calibración medidas con ICP-OES (Bravo et al., 2021). Se utilizó un material de referencia 

de cadmio puro (Merck-SRM solución estándar trazable de Cd (NO3)2 en HNO3 0,5 mol L-

1-1000 mg kg-1 Cd Certipur. Referencia 1.19777.0500) para establecer las curvas de 

calibración estándar. Se prepararon curvas de calibración de bajo, medio y alto rango, con 

10 puntos cada una, donde el límite de detección cuantitativa fue de 0,040 mg kg-1 de Cd2+, 

y se recuperó un 99.3% de Cd en las muestras de suelo. 

Según los resultados de esta determinación, se puede afirmar que las plantas de todos los 

tratamientos, incluyendo las plantas bien regadas, crecieron en suelo con un contenido 

promedio de 0,356 mg kg-1 de Cd soluble, valor considerado alto según Dutta et al. (2020). 
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2.2.2 Contenido de Cd en la planta 

Para determinar el contenido de Cd en la planta, se separaron los órganos en hojas con 

peciolo, tallo y raíces de tres plantas por progenie (n = 3) en los días 19 y 27 de estrés. 

Posteriormente, las muestras se sometieron a un proceso de secado en un horno a 70°C 

durante una semana, hasta alcanzar un peso constante. El contenido de Cd en raíces, tallo 

y hojas, se obtuvo utilizando la técnica de espectroscopia de emisión óptica con plasma 

acoplado inductivamente (ICP-OES) (Lanza et al., 2016). Los resultados del contenido de 

Cd en la planta se expresaron tanto en términos de concentración en mg Cd por kg del 

órgano. 

Para determinar la acumulación de Cd por órgano de la planta, se multiplicó la 

concentración de Cd por la masa seca de cada órgano, expresado en mg de Cd por órgano. 

La acumulación Cd total en la planta se obtuvo sumando la acumulación de Cd en raíces, 

tallo y hojas. 

2.2.3 Factor de translocación de Cd (FT) 

El índice factor de translocación (FT) del Cd se determinó con la ecuación de Mattina et 
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Donde: 

C = concentración de Cd en mg kg-1 en la parte aérea (tallo + hojas) y las raíces de la 

planta. 

El objetivo de determinar el índice FT fue evaluar la capacidad de las progenies evaluadas 

para retener Cd en las raíces o translocarlo hacia los órganos de parte aérea. Este aspecto 

es relevante ya que los programas de mejoramiento genético de cacao buscan 

portainjertos con baja absorción y acumulación de Cd (Savvas et al., 2010). 

2.2.4 Análisis estadístico 

El efecto del estado hídrico de la planta en la acumulación de cadmio en las hojas por parte 

de las progenies de cacao se evaluó mediante un ANOVA de dos vías (progenie x 
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tratamiento de estrés), permitiendo identificar diferencias significativas entre los 

tratamientos a través de la prueba HSD de Tukey. Además, se incluyó el contenido de 

cadmio en las hojas en el análisis de correlación de Pearson junto con los demás 

parámetros fisiológicos, con el objetivo de determinar la relación existente entre la 

acumulación de cadmio y dichas variables (Figura anexa 2). 

2.3 Consideraciones éticas 

2.3.1 Disposición de suelo con altos contenidos de cadmio 

En el experimento se utilizaron 10,08 ton de suelo con contenidos de Cd elevado (0,356 

mg kg-1) y se considera un sustrato contaminante, teniendo en cuenta que fue transportado 

de su lugar de origen (Sabana de Bogotá – AGROSAVIA Tibaitatá) al lugar del experimento 

(Espinal, Tolima – AGROSAVIA Nataima). Por lo tanto, el suelo se revirtió en el Centro de 

Investigación Tibaitatá, específicamente en el lote de donde se extrajo el mismo. 

2.4 Resultados 

2.4.1 Contenido de Cd en la planta 

Se observó que las concentraciones más altas de Cd se encontraron en el tallo y las hojas 

de las plantas de cacao, mientras que la raíz presentó la menor concentración (Figura 9). 

En cuanto a las respuestas al estrés, las plantas de la progenie A2 mostraron un aumento 

significativo en la concentración de Cd en las hojas (30,80%) (Figura 9C) y el tallo (13,89%) 

(Figura 9B) cuando se sometieron a 19 (D19) y 27 (D27) días de estrés, respectivamente. 

Por otro lado, las plantas de la progenie IMC 67 mostraron una reducción del 34,09% y 

26,91% en la concentración de Cd en las raíces durante los días 19 (D19) y 27 (D27) de 

déficit hídrico, respectivamente (Figura 9A). 

En el caso de la progenie 1233, se observó un incremento significativo en la concentración 

de Cd solo en el tallo cuando se sometió a 19 (15,57%) y 27 (18,70%) días de estrés hídrico 

(Figura 9B). Estas diferencias en la acumulación de Cd en los diferentes órganos de las 

plantas de cacao de cada progenie tuvieron un impacto significativo en la concentración 

total de Cd en los tratamientos de estrés. Específicamente, se observó un aumento en la 

concentración total de Cd en la progenie A2 (D19 y D27) y en la progenie 1233 (D27), 
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mientras que en la progenie IMC 67 (D27) se observó una reducción en la concentración 

total de Cd (Figura 9D). 
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Figura 9. Concentración de Cd en (A) raíz, (B) tallo, (C) hojas y (D) total de tres progenies 

de cacao (A2, IMC 67 y 1233) de seis meses de edad sometidos 19 y 27 días de déficit 

hídrico. BR, bien regado; ES, estrés por déficit hídrico; D19, estrés por déficit hídrico de 19 

días; D27, estrés por déficit hídrico de 27 días. Valores promedio (n = 3). Diferencias 

significativas (p < 0,05) con ANOVA de dos vías (progenie x estrés). Letras diferentes 

reflejan diferencias significativas de acuerdo con la prueba Tukey. 

Las hojas acumularon la mayor cantidad de Cd en la planta, seguido del tallo y las raíces. 

No se encontraron diferencias significativas en la acumulación de Cd en las raíces entre 

los tratamientos de las progenies A2 y 1233. Sin embargo, en las plantas de la progenie 

IMC 67, se observó una reducción significativa en la acumulación de Cd en las raíces 

cuando se sometieron a déficit hídrico durante 19 (D19) y 27 (D27) días (Figura 10A). 

Además, se encontró una disminución del 30,77% en la acumulación de Cd en el tallo de 

las plantas de la progenie IMC 67 sometidas a estrés durante 27 días (D27) en 
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comparación con las plantas bien regadas (BR) (Figura 10B). No se observaron cambios 

en la acumulación de Cd en el tallo de los otros genotipos y niveles de estrés.  

En cuanto a las hojas, no se encontraron diferencias significativas en la acumulación de 

Cd entre los tratamientos tanto en el día 19 como en el día 27 de estrés. Sin embargo, se 

observó una tendencia a reducir la acumulación de Cd en las hojas de la progenie IMC 67 

cuando se sometió a 27 días de estrés, con una reducción del 26,77% (Figura 10C). En 

general, la reducción en la acumulación de Cd en los tres órganos de las plantas de la 

progenie IMC 67 contribuyó a una disminución del 29,03% en la acumulación de Cd en 

toda la planta (Figura 10D). No se encontraron diferencias significativas en la acumulación 

total de Cd entre los tratamientos de estrés en el resto de las progenies. 
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Figura 10. Acumulación de Cd en (A) raíz, (B) tallo, (C) hojas y (D) total de tres progenies 

de cacao (A2, IMC 67 y 1233) de seis meses de edad sometidos 19 y 27 días de déficit 

hídrico. BR, bien regado; ES, estrés por déficit hídrico; D19, estrés por déficit hídrico de 19 

días; D27, estrés por déficit hídrico de 27 días. Valores promedio (n = 3). Diferencias 

significativas (p < 0,05) con ANOVA de dos vías (progenie x estrés). Letras diferentes 

reflejan diferencias significativas de acuerdo con la prueba Tukey. 

2.4.2 Factor de translocación de Cd (FT) 

El factor de translocación incrementó cuando las plantas de las progenies A2 e IMC 67 se 

sometieron a 27 (D27) y 19 (D19) días de estrés, respectivamente. Las plantas de la 

progenie 1233 no presentaron diferencias significativas en la acumulación de Cd entre 

plantas bien regadas (BR) y plantas estresadas (ES). 
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Figura 11. Factor de translocación (FT) del Cd tres progenies de cacao (A2, IMC 67 y 

1233) de seis meses de edad sometidos 19 y 27 días de déficit hídrico. BR, bien regado; 

ES, estrés por déficit hídrico; D19, estrés por déficit hídrico de 19 días; D27, estrés por 

déficit hídrico de 27 días. Valores promedio (n = 3). Diferencias significativas (p < 0,05) con 

ANOVA de dos vías (progenie x estrés). Letras diferentes reflejan diferencias significativas 

de acuerdo con la prueba Tukey. 

2.5 Discusión 

El cadmio (Cd) es un metal pesado presente en la solución del suelo, principalmente como 

ion Cd+2 o en forma de complejos orgánicos e inorgánicos (Gil et al., 2022; Kubier et al., 

2019; Zulfiqar et al., 2022). Se considera un suelo contaminado por Cd cuando el contenido 

total supera los 3 mg kg-1 (Akbar et al., 2006; Irfan et al., 2013), o cuando la concentración 

de Cd biodisponible llega a ser mayor a 0,001 mg kg−1 (Dutta et al., 2020). Según Bravo et 

al. (2021) la concentración máxima permisible de Cd soluble en los suelos para el cultivo 

de cacao es de 0,08 mg kg-1. En el caso del suelo donde se llevó a cabo el experimento, 

se determinó una concentración de Cd soluble de 0,356 mg kg-1, lo cual indica que las 

plantas de cacao crecieron en un suelo con niveles contaminantes de Cd. 

La absorción y acumulación de Cd en plantas de cacao está influenciada por diversos 

factores, entre ellos el pH del suelo, la disponibilidad de Cd en el suelo, el genotipo y la 

edad de la planta (Argüello et al., 2019; Oliveira et al., 2022; Wade et al., 2022). En este 

experimento, se tomaron medidas para minimizar la variación en el pH del suelo y la 

disponibilidad de Cd entre los tratamientos durante el periodo de establecimiento. Para 

esto, se regaron las plantas con la misma frecuencia y cantidad de agua y se aplicaron 
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fertilizantes en cantidades iguales y provenientes de las mismas fuentes, hasta que las 

plantas alcanzaron los 6 meses de edad. A partir de este momento, cuando se aplicaron 

los tratamientos de déficit hídrico a las plantas de cacao, es posible que se haya reducido 

la disponibilidad de Cd para su absorción por parte de las plantas debido a la disminución 

del agua disponible en el suelo (Gupta et al., 2020; Rouphael et al., 2012). Por lo tanto, en 

este estudio se supone que hubo diferencias entre los tratamientos en dos de los factores 

más importantes que determinan la absorción de Cd en las plantas de cacao: el genotipo 

y la disponibilidad de Cd en el suelo (Oliveira et al., 2022). 

Se observó que las plantas de la progenie A2 presentaron la mayor acumulación de Cd en 

la planta, con un promedio de 4,35 mg en las plantas bien regadas (BR), seguido por 1233, 

con un promedio de 4,20 mg e IMC 67 con 3,05 mg, mostrando diferencias significativas 

(Figura 9D). Los resultados concuerdan con lo reportado por Lewis et al. (2018), el cual 

catalogó a IMC 67 como un genotipo de baja acumulación de Cd. Los autores indican que 

la baja acumulación de Cd en genotipos como el IMC 67 se debe a múltiples puntos de 

regulación durante el viaje del Cd desde el suelo hasta las raíces, los brotes y las semillas 

(cotiledones y testa) de cacao, que posiblemente estén mediados por una serie de ligandos 

y proteínas de transporte (Lewis et al., 2018). 

La influencia genética en la absorción y acumulación de Cd en la planta ha sido reportada 

en cultivos como el cacao (Arévalo-Gardini et al., 2017; He et al., 2015; Lewis et al., 2018), 

la soya y el arroz (Arao & Ishikawa, 2006). Estas diferencias en la acumulación de Cd entre 

genotipos se deben a diversos factores, como el vigor varietal, el tamaño y la morfología 

de la raíz, la actividad de los transportadores de absorción de iones metálicos en la 

superficie de la raíz, la capacidad de la raíz para producir exudados que se unen a los 

iones metálicos, y la interacción de la raíz con los microorganismos del suelo (Grant et al., 

2008; Haider et al., 2021; Lewis et al., 2018). Este estudio no proporciona información 

detallada sobre los mecanismos de acumulación diferencial de Cd en las progenies 

evaluadas. Sin embargo, la respuesta diferencial de las progenies puede ser utilizada como 

herramienta para investigar los mecanismos de acumulación de cadmio en futuras 

investigaciones. 

El contenido de Cd, en términos de concentración, tiende a aumentar en las plantas que 

experimentan condiciones de déficit hídrico, debido a la reducción en la acumulación de la 

biomasa (Liu et al., 2016; Xia et al., 2015). Aunque no se encontró una correlación 
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significativa entre la concentración de Cd y la biomasa acumulada en los diferentes 

órganos (Figura anexa 2A), se observó un incremento en la concentración total de Cd en 

las plantas del genotipo A2, lo cual podría explicarse por la disminución significativa de la 

masa seca de la planta en los días 19 y 27 de estrés hídrico (Figura 4D). De manera similar, 

el incremento en la concentración de Cd en las plantas de la progenie 1233 después de 

27 días de estrés también podría ser resultado de la reducción de la biomasa acumulada 

en esas plantas bajo dicho nivel de estrés. 

A pesar de la falta de correlación entre la concentración de Cd y la masa seca de las 

plantas de cacao, en la progenie A2 se observaron correlaciones significativas entre el 

potencial hídrico de la hoja (Ψhoja) y la concentración de Cd en las hojas (r = -0,67), tallos 

(r = -0,61) y concentración total (r = -0,58) (Figura anexa 2A). Además, se encontró una 

correlación significativa entre Ψhoja y la concentración de Cd en el tallo (r = -0,74) en la 

progenie 1233. Estas correlaciones indican que el estado hídrico de la planta influye en la 

acumulación de Cd en sus órganos, y esta relación no está determinada exclusivamente 

por una menor acumulación de biomasa en condiciones de déficit hídrico. Esto se confirma 

en el caso de la progenie IMC 67, donde a pesar de la reducción de la biomasa acumulada 

debido al tratamiento de estrés hídrico (Figura 4D), no se observa un incremento en la 

concentración de Cd en la planta (Figura 9D). 

Existen diversos factores que pueden reducir en la absorción y acumulación de Cd en las 

plantas cuando se enfrentan a condiciones de déficit hídrico (Shi et al., 2015), dentro de 

los cuales se encuentran la morfología de la raíz y la reducción de la transpiración debido 

al cierre de las estomas (Liu et al., 2010; Rouphael et al., 2012; Su et al., 2013). Sin 

embargo, solo se observó este comportamiento en la progenie IMC 67, donde se encontró 

una reducción en la acumulación de Cd en los diferentes órganos de la planta (Figura 10).  

Es importante destacar que se encontró una correlación positiva entre la transpiración (E) 

y la acumulación total de Cd (r = 0,78) en la progenie IMC 67 (Figura anexa 2B). Esto 

sugiere que la reducción significativa del 64,90% de la transpiración en la progenie IMC 67 

entre los 19 y 27 días de estrés (Tabla 1), tuvo un impacto directo en la absorción y 

acumulación de Cd por parte de las plantas de cacao. Dicha reducción en la transpiración 

explica la disminución del 21,06% en la concentración de Cd en las raíces entre el día 19 

y el día 27 de estrés (Figura 9A). Estos hallazgos están respaldados por estudios anteriores 

que señalan la influencia del genotipo y la duración del estrés en la acumulación de metales 
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pesados en las plantas (Abbas et al., 2018; Liu et al., 2016; Shi et al., 2015; Xia et al., 

2015). En las demás progenies, no se evidenció un efecto significativo del déficit hídrico 

sobre la acumulación de Cd, posiblemente debido a que su transpiración fue menos 

sensible a la reducción del potencial hídrico de la hoja entre los 19 y 27 días de estrés 

hídrico (Tabla 1). 

En investigaciones previas se ha demostrado que el estrés hídrico puede influir tanto en la 

absorción como en la translocación de Cd en plantas, como se ha observado en especies 

como la mostaza india (Brassica juncea) y el ricino (Ricinus communis) (Bauddh & Singh, 

2012). Adicionalmente, diversos autores aseguran que tanto la cantidad de Cd acumulado 

como la translocada varía según la especie y el genotipo (Arévalo-Gardini et al., 2017; 

Lewis et al., 2018; Song et al., 2017; Tran & Popova, 2013). En concordancia con lo 

anterior, en el presente estudio se observaron diferencias significativas entre los niveles 

de estrés y las progenies en la translocación de Cd en las plantas de cacao (Figura 11). 

Teniendo en cuenta que el factor de translocación (FT) es un indicador de la capacidad de 

las progenies de cacao seleccionadas para transportar Cd desde las raíces hacia la parte 

aérea (De Almeida et al., 2022; Nirola et al., 2015), es posible afirmar que las progenies 

de cacao evaluadas, en particular IMC 67 y A2, mostraron una mayor translocación de Cd 

desde las raíces hacia la parte aérea cuando se sometieron a estrés (ES) durante 19 y 27 

días, respectivamente, en comparación con las plantas bien regadas (BR) (Figura 11). Por 

su parte, la progenie 1233 no presentó cambios significativos en el factor de translocación 

en respuesta al déficit hídrico.  

Es relevante destacar que, a pesar de que las plantas de la progenie IMC 67 acumularon 

la menor cantidad de Cd bajo condiciones de estrés hídrico moderado (Ψhoja = -1,8 MPa) 

(Figura 10D), fueron las que mostraron la mayor capacidad de translocar el Cd desde las 

raíces hacia la parte aérea (Figura 11) cuando las plantas se sometieron a 19 días de 

estrés (D19). Esto se debe a que las plantas de IMC 67, en este momento del estrés, 

mantuvieron la mayor transpiración, con un 12,94% más que las progenies A2 y 1233. Por 

otro parte, la progenie 1233, que tuvo una alta acumulación de Cd, no mostró un aumento 

en la translocación en condiciones de déficit hídrico. A pesar de que tanto A2 como 1233 

presentaron correlación entre el factor de translocación y la transpiración (Figura anexa 

2A, 2B), se observa que, para estas dos progenies, una reducción de la transpiración entre 

el 50 y 52,94% bajo condiciones de déficit hídrico (Tabla 1) no fue suficiente para aumentar 
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significativamente la translocación de Cd hacia la parte aérea (Figura 11). Estos resultados 

sugieren que tanto el genotipo, como el estado hídrico de la planta y su interacción, influyen 

en la capacidad de translocación del Cd. 

Generalmente, se ha observado que el contenido de Cd es mayor en las raíces en 

comparación con la parte aérea de las plantas, debido a que las raíces actúan como una 

barrera eficaz para limitar la translocación de Cd en las plantas (De Almeida et al., 2022). 

Por ejemplo, un estudio realizado por Castro et al. (2015) en plantas de cacao de 2 meses 

de edad, sometidas previamente mediante imbibición de las semillas a diferentes 

soluciones de CdCl2, encontró una mayor acumulación de Cd en las raíces en comparación 

con el tallo y las hojas. Sin embargo, la presencia de acumulación de Cd en la parte aérea 

de las plantas de cacao indica que el metal no fue completamente inmovilizado por las 

raíces. Adicionalmente, Pereira de Araújo et al. (2017) llevaron a cabo un estudio en 

plantas de cacao de 4 meses de edad expuestas a diferentes concentraciones de Cd en 

el suelo, y encontraron que el Cd fue absorbido y acumulado por igual en todos los órganos 

de la planta, por lo que se concluyó que las plantas translocaron Cd desde la raíz hacia la 

parte aérea (Pereira de Araújo et al., 2017). 

En contraste, el estudio realizado por Fernández-Paz et al. (2021) en portainjertos de 

cacao de 8 meses de edad reveló concentraciones más altas de Cd en las hojas (85 mg 

kg-1) en comparación con las raíces (40 mg kg-1). Si bien la tolerancia a suelos 

contaminados por metales pesados generalmente se asocia con la retención del metal en 

las células de la raíz para evitar su translocación hacia las partes aéreas de la planta (De 

Almeida et al., 2022; Song et al., 2017), existen plantas hiperacumuladoras que transportan 

la mayor parte del metal pesado hacia la parte aérea a través del xilema (Salt et al., 1995). 

Aunque pueda parecer que este sea el caso en el cacao, la mayor acumulación de Cd en 

las hojas en lugar de las raíces está influenciada por el genotipo y la edad de las plantas 

(Wade et al., 2022). Estos factores demuestran la complejidad de la acumulación de Cd en 

el cacao y resaltan la importancia de considerar múltiples variables en la interpretación de 

los patrones de distribución del Cd en diferentes tejidos de la planta. 

Las concentraciones de Cd encontradas en las hojas de las progenies evaluadas se sitúan 

por debajo de los niveles reportados en plantas de cacao menores de un año de edad. 

Según el estudio de Fernández-Paz et al. (2021), se observaron valores foliares de Cd 

entre 80 y 100 mg kg–1, De Almeida et al. (2022) registraron un promedio de 200 mg kg–1, 
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y Pereira de Araújo et al. (2017) detectaron concentraciones de 388,970 mg kg–1. Estas 

diferencias se atribuyen al genotipo, a las concentraciones iniciales de Cd presentes en el 

suelo y al uso de fuentes de Cd altamente solubles, como Cd(NO3)2 y CdCl2, en los estudios 

mencionados. Es importante destacar que en este experimento no se añadió ninguna 

fuente externa de Cd al suelo donde crecieron las plantas, lo cual puede influir en la 

disponibilidad del Cd para ser absorbido por las plantas (Zulfiqar et al., 2022). 

En el caso de las plantas de cacao mayores a diez años de edad que crecen en suelos 

contaminados con Cd y sin adición de fuentes solubles externas, como en este estudio, se 

observa que las acumulaciones de Cd en las hojas son considerablemente inferiores a las 

concentraciones reportadas en plantas jóvenes. En estudios previos, se registraron valores 

máximos de 5,42 mg kg–1 en hojas (Arévalo-Gardini et al., 2017; Barraza et al., 2017; C. 

Lewis et al., 2018). En cacao y diversas especies se ha demostrado que la edad de la 

planta desempeña un papel importante en la absorción y acumulación de Cd (Argüello et 

al., 2019; Haider et al., 2021). Los resultados de (Argüello et al., 2019) indicaron que las 

plantas jóvenes de cacao absorben más cadmio que las más viejas. Esto se ha asociado 

una mayor profundidad de las raíces, donde hay menor cantidad de Cd biodisponible, a 

una mayor cantidad de calcio (Ca) en plantaciones antiguas, lo que podría bloquear la 

absorción de Cd (Argüello et al., 2019), a un mayor crecimiento de las plantas jóvenes y 

una mayor biomasa en árboles viejos, lo cual reduce la concentración de Cd en los tejidos 

de las plantas (Lettens et al., 2011). 

Por otra parte, las plantas jóvenes presentan sistemas de raíces menos desarrollados y 

menos lignificados en comparación con las plantas de mayor edad. Como resultado, las 

barreras de la endodermis, como las bandas de Caspary, no están completamente 

suberizadas en las plantas jóvenes (Pasricha et al., 2021). Según Song et al. (2019), en 

Cunninghamia lanceolata, las bandas de Caspary desempeñan su función de barrera en 

la etapa secundaria del desarrollo de la endodermis, después de que la lignina y la suberina 

se depositan en la pared celular. Por lo tanto, es posible que en plantas jóvenes haya una 

menor capacidad para discriminar el Cd en las raíces antes de que ingrese al xilema y se 

transporte hacia las hojas (Pasricha et al., 2021). 

La determinación de la translocación en plantas jóvenes de cacao con potencial como 

portainjertos demuestra la capacidad de las progenies evaluadas para acumular Cd en las 

raíces y/o transportarlo hacia la parte aérea. Considerando esto, el uso de portainjertos 
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con baja acumulación de Cd podría ser prometedor para reducir la absorción de este metal 

en el cacao (Savvas et al., 2010). Según Mingorance et al., (2007), un factor de 

translocación (FT) mayor a 1 indica que órganos de la planta de cacao están enriquecidos 

con Cd. Por otro lado, un FT cercano a 1 sugiere un comportamiento relativamente neutral 

de la planta con relación a la translocación de Cd hacia la parte aérea, mientras que un FT 

menor a 1 indica que la planta puede absorber pequeñas cantidades del elemento, pero 

no lo transloca hacia las hojas. En el caso de las progenies evaluadas en nuestro estudio, 

se observó un FT superior a 4, lo cual indica que los órganos aéreos de estas plantas 

jóvenes de cacao estaban significativamente enriquecidos con Cd. 

La translocación de Cd en las plantas está relacionada con la retención del metal en las 

raíces y la actividad de carga en el xilema (Clemens et al., 2013; Verbruggen et al., 2009). 

Basándonos en los valores de factor de translocación (FT) observados en las progenies 

del presente estudio, se puede inferir que no existe una restricción eficiente en el 

movimiento del Cd hacia el cilindro vascular, lo que sugiere que las raíces podrían no estar 

completamente suberizadas debido a la falta de maduración de la endodermis (Lux et al., 

2011).  

En raíces jóvenes o en áreas apicales de las raíces donde las barreras apoplásticas, como 

bandas de Caspary, no están completamente desarrolladas, es posible que una cantidad 

considerable de Cd absorbido, sea transferido directamente del xilema al floema en las 

partes leñosas de la planta, como en el tallo (Redjala et al., 2009). Un estudio realizado 

por Engbersen et al. (2019) en diferentes genotipos de cacao, encontró que una cantidad 

sustancial del Cd de que ingresa a la raíz, puede ser transportada de los tallos y ramas 

hasta la semilla del cacao, sin paso previo por las hojas. Esto demuestra que el tallo puede 

ser un órgano donde la planta de cacao acumule este metal. Los resultados encontrados 

por Moore et al. (2020) sugieren que el Cd en el tallo puede estar secuestrado mediante 

vías bioquímicas similares a las que ocurren en las raíces. 

Una vez que el Cd alcanza el cilindro vascular, este metal puede volver a ingresar al 

apoplasto del tallo antes de ser cargado en los vasos del xilema (Hu et al., 2009). Estudios 

han detectado la presencia de Cd en las paredes de los vasos del xilema en diferentes 

especies (Akhter et al., 2014), lo cual podría explicar la alta acumulación de Cd en el tallo 

de las plantas pertenecientes a las progenies A2 y 1233. Una vez en el xilema, este Cd 

puede unirse a ligandos como fitoquelatinas y ácidos carboxílicos en la vacuola y las 
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paredes celulares (Mori et al., 2009; Song et al., 2017), y su capacidad de carga depende 

de la actividad de los transportadores (Song et al., 2017). 

Además, investigaciones en otras especies, como el arce rojo, han demostrado que el 

estrés combinado de sequía y metales pesados puede reducir la densidad de los vasos 

del xilema, lo que resulta en un aumento de las células del parénquima en el xilema (De 

Silva et al., 2012). Este aumento del parénquima bajo condiciones de estrés combinado 

puede explicar el almacenamiento de Cd translocado desde la raíz hacia el tallo en las 

progenies A2 y 1233. En la progenie A2 esto tiene mucho sentido, ya que durante el estrés 

moderado (D19), el Cd se concentró principalmente en las hojas, mientras que en el estrés 

severo (D27) el Cd se concentró en el tallo (Figura 10), posiblemente debido a una 

reducción de la densidad de los vasos y un aumento de las células del parénquima 

xilemático (De Silva et al., 2012). 

Estos hallazgos destacan la complejidad de los procesos de absorción y translocación de 

Cd en las plantas y la influencia de factores genéticos y ambientales como el déficit hídrico 

en estos mecanismos. 

2.6 Conclusiones 

La absorción y acumulación de Cd en las plantas de cacao estuvo fuertemente influenciada 

por el genotipo. Se observó una diferencia significativa entre las progenies A2 y 1233 en 

comparación con el genotipo comercial IMC 67, y se corroboró que IMC 67 es un genotipo 

con una baja acumulación de Cd. Además, se observó que las plantas jóvenes de cacao 

tienden a acumular una mayor cantidad de Cd en la parte aérea que en la raíz, 

posiblemente debido a un sistema de raíces menos desarrollado, lo que resulta en una 

menor retención de Cd en la raíz a través de las barreras apoplásticas. 

El aumento en la concentración de Cd bajo condiciones de déficit hídrico se explica por la 

reducción de la biomasa acumulada durante el estrés en las progenies A2 y 1233. Sin 

embargo, esta lógica no se aplicó a la progenie IMC 67, donde la transpiración de las 

plantas determinó la acumulación de Cd en los órganos de la planta. 

El índice de factor de translocación (FT) reveló que un mayor contenido de Cd en la planta 

no siempre se traduce en una mayor translocación de Cd desde la raíz hasta la parte aérea. 

Por un lado, se encontró que la progenie A2 aumenta la translocación de Cd desde la raíz 
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hasta la parte aérea en respuesta al déficit hídrico. Por otro lado, la progenie IMC 67, a 

pesar de acumular una menor cantidad de Cd en la planta, presenta una mayor 

translocación de Cd bajo condiciones de estrés moderado. Y, por último, el estrés hídrico 

no afecta la translocación de Cd desde la raíz hasta la parte aérea en las plantas de la 

progenie 1233. 

En resumen, el déficit hídrico no afectó la cantidad de Cd acumulado en las plantas de 

cacao, pero sí influenció la concentración y distribución de Cd en ellas. La progenie 1233 

se destaca como el portainjerto más prometedor debido a su capacidad de tolerancia al 

estrés hídrico y su estabilidad en la acumulación de Cd bajo esta condición. Aunque esta 

progenie mostró la segunda mayor acumulación de Cd en las hojas, lo cual es común en 

plantas de esa edad, también presentó una de las mayores acumulaciones de Cd en las 

raíces y limitó la translocación de Cd desde las raíces hacia los órganos aéreos bajo 

condiciones de déficit hídrico, una característica valiosa en portainjertos en los programas 

de mejora genética en cacao. 

Estos hallazgos son de gran relevancia para comprender el efecto del déficit hídrico en la 

acumulación de Cd en progenies de cacao consideradas como portainjertos potenciales 

dentro de un programa de mejoramiento genético del cacao. Estos resultados resaltan la 

importancia del experimento y su contribución al conocimiento sobre la respuesta de las 

Theobroma cacao al estrés hídrico y la acumulación de Cd. 

 

 

 

 

 





 

 
 
 

3. Conclusiones y recomendaciones 

3.1 Conclusiones 

 El déficit hídrico tiene efectos negativos en la fisiología de las plantas jóvenes de 

cacao, incluyendo la disminución del potencial hídrico de la hoja y la tasa fotosintética, 

alteraciones en el crecimiento y la acumulación de biomasa, y un incremento del 

estrés oxidativo. 

 El estrés por Cd podría mitigar los efectos del déficit hídrico en materiales con cierto 

grado de susceptibilidad a esta condición. Sin embargo, se necesita una investigación 

más profunda sobre este tema específico en cacao. 

 El déficit hídrico puede aumentar la concentración de Cd en las plantas de cacao 

debido a la reducción de la acumulación de biomasa bajo estrés. No obstante, la 

absorción y acumulación de Cd en la planta pueden verse afectadas por la 

transpiración limitada, dependiendo del genotipo y el nivel de estrés. 

 La acumulación de Cd está mayormente determinada por el genotipo, y se observó 

que IMC 67 es un genotipo con baja acumulación de este metal, lo cual es destacable. 

Sin embargo, la translocación observada bajo un déficit hídrico moderado plantea 

preguntas sobre su idoneidad como patrón en zonas con altos contenidos de Cd en 

el suelo y sometidas a sequía. 

 La progenie 1233 sobresale como un prometedor portainjerto debido a su capacidad 

para tolerar el estrés hídrico y mantener una acumulación estable de Cd. No obstante, 

es necesario llevar a cabo una evaluación adicional sobre la acumulación y 

translocación de Cd desde el patrón hasta la copa del injerto bajo condiciones de 

déficit hídrico, así como considerar otros factores, como la edad de la planta. 
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 Este estudio revela importantes consideraciones para la selección adecuada de 

portainjertos en zonas con condiciones de sequía y alta concentración de Cd en el 

suelo. Es necesario profundizar en la comprensión de la interacción entre el estrés 

hídrico y la acumulación de Cd en cacao, lo que podría abrir nuevas oportunidades 

para mejorar la adaptación y rendimiento de este cultivo bajo condiciones desafiantes. 

3.2 Recomendaciones 

 Investigar el efecto del déficit hídrico en la acumulación de Cd, incluyendo un 

tratamiento control de Cd en suelos no contaminados. Esto permitirá asociar la 

respuesta fisiológica y bioquímica de las plantas de cacao a diferentes condiciones 

ambientales. Los resultados podrían aportar una comprensión más completa de cómo 

el estrés hídrico y la presencia de Cd interactúan y afectan la fisiología de las plantas 

de cacao. 

 Incluir la determinación de enzimas antioxidantes en las evaluaciones para estudiar 

la interacción entre el déficit hídrico y la acumulación de Cd. Al incorporar la respuesta 

antioxidante, se obtendrá una visión más completa sobre cómo estas plantas se 

adaptan y protegen contra el estrés causado por el Cd y la escasez de agua. 

 Se recomienda investigar en detalle las variables relacionadas con la precipitación 

del Cd en las raíces de las plantas de cacao, como el contenido de fitoquelatinas, 

metalotioneínas y ácidos carboxílicos, para comprender mejor su influencia en la 

translocación del Cd hacia la parte aérea y la estabilidad de la acumulación de Cd en 

la progenie 1233 bajo condiciones de déficit hídrico. 

 Se sugiere evaluar la interacción del estrés hídrico y la acumulación de Cd en injertos 

utilizando las progenies IMC 67 y 1233 como portainjertos de interés. Esto permitirá 

analizar cómo diferentes combinaciones de portainjertos y copas responden a 

situaciones de estrés hídrico y cómo afecta la acumulación de Cd en las plantas. Los 

resultados de esta investigación serán fundamentales para identificar combinaciones 

de portainjertos y copas más resistentes y adaptadas a condiciones de escasez de 

agua y contaminación por Cd, lo cual será de gran valor para mejorar y seleccionar 

cultivos de cacao en futuros programas agrícolas.



 

 
 
 

A. Figuras anexas 

 

Figura anexa 1. Déficit de presión de vapor (DPV) durante el experimento. Valores 

promedio (n=12). Letras diferentes reflejan diferencias significativas (p<0,05) de acuerdo 

con la prueba HSD de Tukey 
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Figura anexa 2. Correlaciones de Pearson entre las variables fisiológicas y bioquímicas, 

determinadas en plantas jóvenes de cacao pertenecientes tres progenies: (A) A2, (B) IMC 

67 y (C) 1233, sometidas a déficit hídrico y Cd en el suelo. PH, potencial hídrico de la hoja 

Ψhoja; Cd_R, concentración de Cd en raíces; Cd_T, concentración de Cd en tallo; Cd_H, 

concentración de Cd en hojas; Cd_TOT, concentración de Cd total; ACU_R, acumulación 

de Cd en raíces; ACU_T, acumulación de Cd en tallo; ACU_H, acumulación de Cd en 

hojas; ACU_TOT, acumulación de Cd total; MS_H, masa seca de las hojas; MS_T, masa 

seca del tallo; MS_R, masa seca de la raíz; MS_TOT, masa seca total; R_S, relación raíz 

/ parte aérea; A, tasa fotosintética; GS, conductancia estomática; E, transpiración; Ci, 

carbono interno, Chla, clorofila a; Chlb, clorofila b; ChlT, clorofila total; Car, carotenoides; 

Chla_Chlb, relación clorofila a/b; ChlT_Car, relación de clorofilas totales / carotenoides; 

MDA, malondialdehido, PEROX, peróxido de hidrógeno (H2O2).
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B. Información anexa 

Información anexa 1. Análisis de suelo para determinar el contenido de cadmio (Cd) en 

el suelo del experimento. 
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Información anexa 2. Análisis de suelo para determinar características fisicoquímicas 

del suelo del experimento.  
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