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RESUMEN.

Solanum tuberosum L, es una de las especies cultivadas de mayor importancia a nivel
mundial. La importancia agrondmica de ésta especie radica en su alta productividad
(ton/ha) Sin embargo, las principales limitantes para la produccion de papa en regionhes con climas
subtropicales de México y del mundo son las altas temperaturas, asi como la falta de clones
adaptados a éstas regiones El presente trabajo estd orientado a la evaluacidn del potencial tolerante a
calor de algunos clones comerciales de papa cultivados en campo en climas contrastantes, asi como a
fa evaluacion de algunos pardmetros fisiolégicos vy bioquimicos bajo condiciones controladas. Los
resultados de €ste tfabajo indican fuertes alteraciones en los patrones de particién de materia seca y
en la biosintesis de sacarosa en las plantas de papa a lo largo del ciclo vegetativo por efecto del
calor. Se observé una reduccion en dias a emergencia y las plantas crecieron poco, el drea foliar se
redujo drasticamente; también se acortd el periodo a tuberizacién y se redujo la acumulacién de
materia seca en tallos y tubérculos. Por otra parte, la fotosintesis aparente en plantas jévenes (40 dds)
y plantas tuberizantes (76 dds) se redujo, independientemente del cultivar evaluado, hasta el grado
de volverse negativa (15 a 18 horas del dia). Por otra parte, al mantener plantas de papa bajo
regimenes térmicos ascendentes (20 a 40°C) también se observd una reduccién en tasa fotosintética
conforme se incrementd la temperatwa foliar, hasta el grado de registrarse tasas negativas a
temperaturas extremas (40 °C) Cuando las plantas de papa se mantuviercn a intervalos cortos y
largos bajo calor (3 y 9 boras, respectivamente), pudo apreciarse en periodos cortos de exposicidn
(20-35 ° C) cierta respuesta de adaptacion en la variedad Herta a 35°C, mientras que la variedad Alfa
redujo sus tasas de asimilacion de CO; Sin embargo, al incrementarse el tiempo de exposicidn at
cator (20-35 °C) la variedad Alfa mostr6 tasas de fotosintesis sostenidas a 20 y 35 °C. Por otra parte,
respecto a la respiracion oscura, la variedad Herta mantuvo las mayores tasas en el consumo de O,
mientras que la variedad Alfa mostréd menor consumo de O y relativamente baja afectacién por
calor Respecto a la transpiracién foliar, las plantas cultivadas en clima cdlido perdieron 3 veces mas
agua, respecto a aquellas cultivadas en condiciones de clima templado a la hora del dia de mayores
temperaturas, mientras que en camara de crecimiento la pérdida de agua no fué importante (20 a 35
°C). A 40 °C se observo en los tres clones una disminucidn dristica de intercambio gascoso
También se observd que a temperaturas altas se altera ¢l patrdn de actividad in vitro de la enzima
sacarosa fosfato sintetasa (SPS) sin importar el tiempo que las plantas sean expuestas al calor
Consistentemente, la actividad de sacarosa fosfato sintetasa (SPS) en hojas de Herta se vio mas
favorecida con temperaturas templadas, mientras que con altas temperaturas la biosintesis de

sacarosa se redujo fuertemente
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SUMMARY.

Solanum tuberosum L, is one of the most important cultivated species in the worid. The
agronomic importance of this species resides in its high productivity (ton/ha) However,
the main obstacles for potato production in regions with subtropical climates of Mexico and the
world are the high temperatures, as well as the lack of clones adapted these regions. The present
work was designed evaluate the heat tolerance potential of some commercial clones of potato
cultivated in field in contrasting climates, as well as to evaluate some physiologic and biochemical
parameters under controlled conditions. The result of this work indicates strong alterations in the
patterns of partition of dry matter and sucrose biosynthesis in the potato plants along the vegetative
cycle under heat stress. A reduction was observed in days to emergency and the plants grew poorly,
the foliar area was reduced drastically; also, the period to tuberization became shorter and the
accunmation of dry matter in shafts and tubers decreased significantly. On the other hand, the
apparent photosynthesis in young plants (40 dds) and tuberizing plants (76 dds) decreased,
independently of the clone to the point of becoming negative (15 at 18 howrs of the day) On the
other hand, when maintaining potato plants artificially at increasing thermal regimens (20 to 40° C) a
reduction was also observed in rate of photosynthesis As temperatmre was increased, the rate
decresed to the point of registering negative rates at extreme temperatures (40° C) When the potato
plants were subjected to short and long intervals under heat (3 and 9 hours, respectively), it could be
appreciated in short periods of exbibition (20 -35° C) a certain response of adaptation in the ¢.v
Herta to 35° C, while the ¢.v Alpha reduced its rates of assimilation of CO,. However, when the time
of exhibition to the heat (20-35° C) was increased, the cv Alpha showed photosynthesis rates
sustained at 20 and 35° C On the other hand, regarding the dark in respiration, the c.v Herta
maintained the highest rates in the consumption of O, while the cv Alpha showed lower
consumption of O, and a relatively small effect by heat. Regarding transpiration rate, plants
cultivated in warm climate lost 3 times as much water as those cultivated under conditions of
temperate climate when the day was hotest, while in growth chamber the loss of water was not
important (20 to 35° C). At 40° C, a drastic decrease of gas exchange was observed in the three
clones under study On the other band, regardless of the it was also observed that at high
temperatures the sucrose-phosphate synthase (SPS) enzime activity pattern loses temper in vitro
time that the plants are exposed to the heat. Consistently, the sucrose-phosphate synthase (SPS)
activity in ¢ v Herta was more favored with temperate temperatures, while at high temperatures the

sucrose biosynthesis decreased strongly in cv. Herta
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1. INTRODUCCION.

El crecimiento y desarrollo de las plantas es propiciado por la capacidad de estas para
sintetizar sus propios carbohidratos, necesarios durante el ciclo vegetativo, ademés
de la acumulacion de una parte de estos en sus drganos de reserva (semillas, tallos, tubérculos,
etc.), las plantas pueden ser afectadas en su desarrollo por diferentes factores bidticos &
abidticos tales como plagas, enfermedades, luz, temperatura, humedad y nutrientes entre otros
asi como por absorcion de CO, para la fotosintesis, este proceso implica que las plantas
expongan su lamina foliar himeda a una atmésfera seca y en consecuencia sufran una pérdida
de agua por transpiraciéon Sin embargo, el enfiiamiento resultante con frecuencia representa
una proporcion considerable de la disipacién de calor por las hojas, lo cual es esencial para

mantener temperaturas adecuadas para la fotosintesis (Coombs et al , 1988).

Solanum tuberosum L, es una especie que requiere de condiciones edafologicas y

climaticas especificas tales como suelos franco-arenosos con buen drenaje y temperaturas de
16 a 20 °C Presenta un ciclo vegetativo de 95 a 160 dias Se ha observado que es muy
sensible a temperaturas mayores al rango de 20 a 25 °C, presenta induccién a la tuberizacién
pero sin llegar a desarrollarse los tubérculos en nimero y tamafio satisfactorio a nivel
coinercia] El crecimiento de la planta de papa es fuertemente alterado al inicio de la formacién
de los tubérculos En condiciones dptimas el inicio de la formacién de tubérculos ocurre en el
extremo de los estolones, caracterizados por su crecimiento diageotropico (prolongacién de
tejido semejante a raices en etapas tempranas). La transformacién de los estolones se
manifiesta como un alargamiento y acumulaciéon de almidén, cese de la division celular en
direccion longitudinal, se incrementa ahora el plano lateral y asi se produce un engrosamiento
del apice del estoldén Por otra parte las hojas se vuelven méas grandes y delgadas y asumen un

angulo menor respecto al tallo; se reduce la ramificacién y se acelera la senescencia de la

planta (Ewing, 1990)

En México el cultive de papa es de temporal en los estados de México, Puebla,

Tlaxcala y Querétaro en los meses de Mayo a Septiembre Mientras que en Sinaloa, Coahuila,



Chihuahua, Tamaulipas, Nuevo Ledn y Michoacan, el establecimiento del cultivo se réaliza en
los meses de Septiembre a Enero bajo condiciones de riego. En ambas épocas el cultivo es de

clima templado

Por otra parte, en los paises en desarrollo la mayor cantidad de papas son consumidas
en fresco; menos del 5% de la produccién es procesada o usada como forraje, 15% es usada
como semilia, 10% es desperdiciado y el 70 -75 % es consumido por humanos El consumo
anual (per cépita) en Latino América es de 23 kilogramos, mientras que en Africa y paises

orientales el consumo apenas se acerca a 7 Kg. (Orozco, 1993)

Dado el incremento en la demanda de papa para consumo directo, asi como para su
industrializacién (harinas, frituras, etc) resulta atractivo realizar esfuerzos interdisciplinarios
para incrementar el rendimiento por superficie, asi como introducir dicho cultivo en nuevas
dreas con gran potencial de produccién, principalmente en zonas de climas subtropicales,
donde los cultivos tradicionales han dejado de representar un atractivo econdémico para los
productores, por lo que resulta importante la introduccién, evaluacidn y adaptacién de

cultivares de papa que sean rentables.

El presente trabajo se desarrollé como el inicio de una linea de invéstigacién enfocada
a documentar la respuesta a calor de la planta de papa, con miras a identificar marcadores
fistologicos de resistencia a calor que puedan usarse en un programa de fitomejoramiento
Asimismo, se pretende identificar aquellos posibles procesos metabdlicos que sean
particularmente sensibles a calor, que explique la respuesta general del crecimiento y

rendimiento del cultivo en esas condiciones.



2. ANTECEDENTES.
21  ORIGEN DE LA PAPA

I a papa pertenece a la familia Solanaceae, dentro de la cual se encuentra también
al jitomate (Lycopersicom esculentum Mill ) , al chile (Capsicum anmum L) y al

tabaco (Nicotiana tabacum L) El género Solanum de gran importancia para la seccién

Tuberosum incluye alrededor de 1,700 especies, muchas de las cuales no tuberizan y se
encuentran en estado silvestte Algunas pueden ser utilizadas en los programas de
mejoramiento genético como fuentes de resistencia a enfermedades tales como el mildin

Erisiphe chichoracearum), tizén tardio (Phytophthora infestans (Mont) De Bal'Y), tizén

temprano {(4iternaria solani) y la marchites bacteriana (Pseudomonas solanacearum). Entre

las especies que se han utilizado para éste fin se encuentran Solanum demissum Lindl y S

cardiophyilum Lindl. entre otras. Hawkes (1990); Orozco (1993)

El origen geografico de la papa se ha ubicado en dos posibles centros de América del
Sur: Para la subespecie andigenum, Pera 'y Bolivia, y para la subespecie tuberosum, en la isla
Chiloé al Sur de Chile, (Christiansen, 1967, Hawkes, 1990) Sin embargo, es importante
mencionar que en México se han reportado 40 especies de papa, 33 de la Subseccion
Hyperbasarthrum, entre las que se encontraron Solanum cardiophylium Lindl y S. demissum
Lindl y ademas 7 de la seccion Basarthrum tales como S appendiculatum, S inscendens, etc.

Christiansen, (1967); Hawkes, (1990); Correl, et al (1967).

La papa constituye uno de los alimentos més importantes tanto en América como en
Europa Los espafioles la introdujeron en Europa en el siglo XVI durante la conquista de
América y dos siglos después ya era un cultivo basico en el viejo continente Actualmente la

papa circunda el mundo y se cultiva en varios continentes como alimento fundamental en la

dieta humana (Hawkes, 1990)



2.2 MORFOI.QOGIA DF. 1A PLANTA.

La papa es una planta dicotiledénea criptofita, la cual puede persistir en el campo

vegetativamente (en forma de tubérculo) de una estacién a otra (Orozco, 1993)

La planta de papa es descrita como tipo herbaceo con uma altura de 60 a 90 cm,
provista de un sistema caulinar aéreo y otro subterrdneo de naturaleza rizomatica, en el
que se originan los tubérculos (Christiansen, 1967; Orozco, 1993). Las hojas son de tipo
pinnado o compuestas, con varios foliolos opuestos y uno grande terminal Los tallos aéreos
son de tipo erecto, con ramificaciones no muy desarrolladas. La raiz de la planta es de tipo
adventicio, que en la mayoria de suelos se localizan en los primeros 40 ¢ del suelo, aunque
en los suelos arcillosos profundizan fnenos que en los arenosos. La inflorescencia tipica de la
papa es una cima terminal, aunque en algunas especies excepcionalmente es una umbela; las
flores tienen largos pedimeculos y pueden ser simples o compuestas La flor es completa y los
cinco pétalos se fusionan formando un tubo floral Los frutos son amarillos a verdes, suaves,
con un didmetro de aproximadamente 2 cm Las semillas son redondas pequefias y planas. En
los rizomas pueden verse hojas escuamiformes y de ellos surgen raices adventicias. En estos
tallos subterraneos se producen unos hinchamientos o tubérculos de forma oval, redondeada o
claviforme, con una estructura caulinar tipica, se observa a simple vista unas escamas en cuyas
- axilas se encuentran yvemas de crecimiento que se llaman ojos y que se disponen en espiral

sobre la superficie del tubérculo (Christiansen, 1967; Bailey and Bailey, 1976)

23 FACTORES AMBIENTALES Y SU INFLUENCIA SOBRE EL DESARROLLO DE
LAS PLANTAS DE PAPA.

El crecimiento v desarrollo de las plantas se altera por diversos factores como: luz,
temperatura, agua, nuftientes y bidxido de carbono Estos factores no solo afectan

fotosintesis, sino que afectan otros aspectos del metabolismo (Nava y Larqué, 1990)
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Una de las mayores limitantes para la produccién de papa en paises en desarrollo es la
temperatura supradptima para tuberizacién que caracteriza a muchas regiones durante buena

parte del afio (Dodds, 1990).

Los estomas desempefian un papel crucial en el control del equilibrio entre la pérdida
de agua y la ganancia de carbono; esto es reflejado en la produccién de biomasa. La medicién
de la apertwra estomatica (i.e., de la resistencia a la transferencia de CO, y vapor de agua
entre la atmésfera y el tejido foliar, a través de los estomas) es de gran importancia para los
estudios del efecto de la temperatura elevada sobre el intercambio gaseoso (Coombs, et al,
1988). La limitacién que presentan los estomas al fluyjo de CO, v vapor de agua correlaciona
con el déficit hidrico foliar (Conductancia = “resistencia). Asf los flujos son directamente
proporcionales a la conductancia e inversamente proporcionales a la resistencia estoméatica.
Nava y Larque, (1990) reportaron altos niveles de conductancia en las especies de §

cardiophylium Lindl, respecto a S tuberosum L. (cv 750489), bajo estrés de calor

El crecimiento de la planta de papa es fuertemente alterado cuando se inicia la
formacién de tubérculos. En condiciones optimas el inicio de la formacion de los mismos
ocurre en el apice de los estolones, caracterizados por su crecimiento diageotropico La
transformacién de los estolones se realiza como un alargamiento y acumulacion de almidén,
cese de la divisién celular en direccién longitudinal pero incremento de ésta y alargamiento en
el plano lateral, produciéndose un engrosamiento del apice del estoldén (Ewing, 1990) Las
hojas se vuelven mas grandes y delgadas y asumen un angulo menor respecto a los tallos, se
reduce la ramificacion y se acelera la maduracion y la senescencia de la planta (Ewing,

1990).

La formacién de tubérculos es promovida por dias cortos, temperaturas bajas, niveles
altos de radiacion, poco nitrégeno en el suelo y tubéreulos-semilla vigjos (Ewing, 1990;
Manrique and Bartholomew, 1991). La planta presenta una reduccién en el crecimiento por
efecto de la interrelacién entre enzimas, hormonas y quiza membranas, desviando el balance
metabélico de tal manera que hay menos fotoasimilados disponibles para el crecimiento del

tubérculo (Reynolds y Ewing, 1989; Wolf, et al , 1990) Asimismo las diferencias genéticas en
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la habilidad de cultivares de papa para crecer bien bajo condiciones de calor pueden estar mas

relacionadas con la respiracidén que con la fotosintesis (Ewing, 1981).

Las temperaturas elevadas pueden afectar potencialmente el rendimiento de tubérculos
de varias maneras; a fravés de una alteracién en el patrén de particton de fotoasimilados entre
los diferentes érganos de la planta; es esto, mas que la reduccién general en crecimiento, lo
que puede representar el principal problema en las regiones agricolas del mundo donde el
cultivo presentaria estas limitantes (Ewing, 1981; 1990). La particién de materia seca hacia los
tubérculos responde fuertemente a la temperatura ambiental; la particién y produccién de
materia seca son dos caracteristicas que se alteran por el manejo del suelo, el ambiente o
ambos Por ejemplo, al aplicar altas concentraciones en el suelo de fosforo (P) se promueve la
senescencia de los apices, altas concentraciones de Nifrogeno (N) prolongan la vida de los

apices pero se reduce el tamafio de los tubérculos (Manrique and Bartholomew, 1991)

Las altas temperaturas son aparentemente amortiguadas por altas intensidades
luminosas y fotoperiodos cortos, asi como por fotoperiodos criticos largos (Menzel, 1985) Se
ha reportado la disminucién de area foliar, niimero de tubérculos y peso de los mismos por
efecto de calor; el dafio puede agravarse por un alto contenido de nitrégeno en el suelo, por
estiés de sequia y por bajos niveles de radiacién (Menzel, 1985; Jager y Hammes, 1989;

Trebejo y Midmore, 1990; Midmore y Prange, 1992, Sarquis, et al., 1996)

También es importante sefialar que en cuanto a la acumulacién de almidén en el
tubérculo, es muy importante considerar la temperatura del suelo, pues se ha observado en
plantas cultivadas en macetas que a temperaturas elevadas del aire, pero no del suelo, las
plantas tuberizan mejor que cuando el suelo estd mas caliente, solo produciéndose
microtubérculos, lo cual sugiere que el estimulo de la tuberizacion si esta presente pero se
inhibe su expresién (Reynolds y Ewing, 1989), mientras que en el segundo caso se inhibe la

produccidon misma de dicho estimulo



24  RESPUESTAS DE LAS PLANTAS DE PAPA A TEMPERATURAS ALTAS

241 Niveles de CO, Fotoperiodo v Densidad de flujo fotdnico fotosintético

(DFEF).

Generalmente es aceptado que las plantas son favorecidas al incrementarse las
concentraciones de CQ, ambiental (niveles superiores a 350 ymol mol”), especialmente en
plantas de metabolismo fotosintético C;. Sin embargo, el beneficio delremiquecirrﬂento con
CO; bajo diferentes niveles de radiacién no es muy claro cuando otros factores no son
limitantes v la radiacién es alta, el CO, se vuelve limitante para el crecimiento de las plantas,
lpero cuando la radiacién es limitante, el CO, no lo es El enriqueciriento con CO, (350
a 1000gmol mol™ ) en combinacién con niveles de 400 a 800umoles.m™® s™ de Densidad de
Flujo Foténico Fotosintético (DFFF) y fotoperiodos de 12 y 24 horas para los cultivates
Norland, Russet Burbank y Denali, manipulados en cémaras de crecimiento, respondieron
positivamente con grandes incrementos en acumulacién de materia seca Todos los cultivares
mostraron un incremento en la produccién de tubérculos en respuesta a concentraciones
elevadas de CO, sobre todo (+39%) con 12 horas de fotoperfodo y baja DFFF (200gmol m’
2 s™). Un moderado aumento (+27%) resulté cuando la DFEF se incrementé a 800xmol m” s’
' A 24 horas de fotoperiodo se observé un ligero incremento (+9%) con DFFF de 400
pmoles m? s mientras que se observé un ligero decremento (-9%) con una DFFF de 800
pmoles m” s El peso seco total de la planta correlaciond alta y positivamente con el peso
seco de los tubdreulos a altas concentraciones de CO,, se registréd incrementos de (+34%) con
12 horas y baja DFFF, (+19 %) con 12 horas a altas DFFF, (+9%) con 24 horas y baja DFFF,
v {~9%) con 24 horas y aita DFFF. Solanum tuberosum L, es una especie que presenta un
metabolismo del tipo C; (Sale, 1974; Ku et al, 1977, Dwelle et al, 1981; 1985). Se ha
observado en papa que la conductancia estomética se incrementa linealmente, conforme la
DFFF se incrementa de 500 a 2000 umol m”s™, no obstante que el aparato fotosintético se
saturaba alrededor de los 1200pumol m? s (60 % la intensidad de un dia soleado). Por otro
lado también se ha reportado que la saturacion en la variedad de papa W729R se presentaba a
una DFFE 1000umol m? s aproximadamente a la mitad de la irradiacién méaxima alcanzada

enun dia



Dwelle et al, (1981) midieron en la variedad Russet Burbank una tasa maxima de
fotosintesis de entre 24 v 30° C con una DFFF de 1100-1200umol m?s™ Nava y Larqué,
(1990} observaron en Solanum tuberosum L, una reduccion en la conductancia estomatica vy
una tendencia descendente de la fotosintesis aparente conforme se incrementd la
temperatura, ocurriendo un aumento cuando se elevé el nivel de DFFF, mientras que Solanum
cardiophyllum Lindl , presenté buena respuesta a temperaturas superiores a los 30° C,
aunque esto no representd una mayor eficiencia en el uso del agua (EUA) con respecto a otras

temperaturas usadas.

Prevalece una complicada interaccién entre temperatura, fotoperiodo, iluminacién y
genotipo que determina la magnitud del efecto del calor sobre el crecimiento de la planta y su
rendimiento final en nimero v peso de tubérculos (Snyder y Ewing, 1989) Poco se sabe dela
base fisiolégica o bioquimica de éstos efectos, aunque se ha documentado amplia variabilidad
genética para resistencia a calor, que de hecho se esta utilizando en fitomejoramiento (Operia .

1980, Demagante, 1986; Zaag et al 1989; Minth et al, 1990).

Altas concentraciones de sacarosa promueven la tuberizacion que también es
dependiente de la presencia de citoquininas (Ewing, 1991). También el ABA afecta
parcialmente la tuberizaciéon La induccién de la tuberizacidén es acompaiiada por una baja en la
actividad de un inhibidor v se ha sugerido que es un derivado del 4cido jasménico Otras
evidencias indican que el etileno juega un papel importante al producirse en el apice del
estoldn presionado por las particulas del suelo, y resultando un cese del crecimiento
logitudinal de los estolones Es muy probable que también las auxinas mantengan un papel

regulador sobre el crecimiento de los estolones y tubérculos (Ewing, 1991)

2 4.2 Fotosintesis-Respiracién

El efecto de la temperatura elevada sobre la fotosintesis se relaciona con la estabilidad
térmica de los cloroplastos, lo cudl implica cambios en las propiedades de los tilacoides
(Bjorkman gt al., 1981), algunas especies perennes tales como Nerium oleander y Atriplex

lentiformis, presentan aclimatacion térmica asociada con cambios fisicos en las propiedades de



los lipidos de las membranas de los cloroplastos. Los cambios de lipidos son probablemente
uno de los factores que deben considerarse en futuras investigaciones de mecanismos de
adaptacién térmica en plantas anuales que disminuyen en las hojas el potencial osmético al
cuél también se le atribuye importancia para la estabilidad térmica Los cambios resultantes
en el ambiente celular sirven para acumular solutos, los cuales ayudan a proteger las
membranas tilacoidales en los cloroplastos de la desnaturalizacién causada por aitas
temperaturas {Azcon-Bieto et al , 1983) En el cultivo de papa, un balance metabélico alterado
debido a cambios bioquimicos inducidos por el calor reduce la disponibiidad de
fotoasimilados y conduce a una reduccién global del crecimiento; o bien, un balance negativo
de carbono debido a tasas de respiracién mas elevadas y/o tasas de asimilacién més bajas
puede reductr la capacidad del dosel como fuente durante el llenado de los tubérculos

(Morpurgo, 1986).

Nava y Larqué, (1990) reportaron un comportamiento caracteristico de fotosintesis
aparente, transpiracidn, conductancia estomatica y eficiencia en el uso del agua (EUA) en
plantas de papa §. cardiophyllum Lindl v S tuberosum L (cv 75048} cultivadas bajo rangos
térmicos de 15 a 35 °C, combinados con diversas densidades de flujo fotonico fotosintético
(DFFF); en cuanto a la tasa fotosintética en ambas especies bajo condiciones particulares, S -
cardiophyllum Lindl, respondidé positivamente a todas las combinaciones experimentales,
mostrando un incremento en tasa fotosintética de 11 a 15gmol m” s conforme la temperatura
se elevd de 15 a 30 °C, pero mostrd una caida considerable a temperaturas superiores al rango
mencionado. Por el contrario § tuberosum L., se vio afectada por el calor mostrando una
caida de la tasa fotosintética de 115 a 84pumoles CO; m* s conforme aumentd la
temperatura de 15 a 35 °C

Ambas especies presentaron una fotosaturacion a 1100 y 1600 Mmoles m? s’
respectivamente. Las tasas de transpiracién también mostraron un patrén semejante en ambos
cultivares, e incrementando las tasas transpiratorias 3 2 13.5y 35 a Qumoles de agua m” s”
en los rangos térmicos de 15 a 35°C respectivamente, conforme aumenté la temperatura
mientras que la conductancia estomética reportada para ambas especies mostrd los maximos

niveles entre 15y 25°C para S tuberosum L, (500 a 300 mmoles m” s), reduciéndose



fuertemente después de los rangos térmicos mencionados. Sin embargo, en S. cardiophyllum
Lind}, los niveles maximos reportados se obtuvieron a temperaturas mayores (25-35°C,
300 a 400moles.m™s™, respectivamente). Respecto a la eficiencia en el uso del agua (EUA)
se observaron patrones estrechamente relacionados en ambas especies con valores maximas de
452 50X 10° moles CO, m? s /H,O m” s” entre 15y 20 °C que disminuyeron conforme
se incrementd la temperatura AzcOn-Bieto, et al, (1983) reportaron que las tasas de
liberacién de CO, por respiracién en hojas de Triticum aestivum cv Gabo al final de la noche
son menores que después de un periodo de fotosintesis. Después de la fotosintesis, la
respiracion obscura muestra una compleja dependencia respecto al tiempo v la temperatura,
correlaciona con la cantidad de carbohidratos sintetizados y la concentracién de carbohidratos
es dependiente de la temperatura y la liberaciéon de CO; por la respiracién obscura. También se
ha concluido que la tasa de respiracion en la luz es comparable a la respiracién obscura, que
ésta contribuye significativamente a la pérdida de CO; en hojas iluminadas de trigo. Por otra
parte Azcon-Bieto et al, (1983) concluyen que la ghicdlisis vy el ciclo del acido tricarboxilico
pueden operar en células verdes iluminadas, aunque probablemente ocurran algunas
modificaciones en relacion al patrén obscwo. La evidencia es consistente con la sugerencia de
que la glicolisis y el ciclo del acido tricarboxilico son modificados en la luz a flujos continuos

anaplerdticos de carbono por el intercambio en los cloroplastos de c-oxoacidos (Azcén-Bieto

etal, 1983).

Sarquis et al, (1996) reportaron tasas de respiracidn aparente (liberacién de CO; en
camara de crecimiento) en hojas mtactas de papa (cv. Alfa y Herta) sometidas a un gradiente
térmico entre 20 y 40 °C Se observéd un patrén lineal ascendente conforme se mcrementd la
temperatura. Altas temperaturas causaron un mcremento respiratorio similar en ambos clones,
principalmente a temperaturas foliares mayores a 35 °C. Asi mismo, el consumo de oxigeno se
incrementd linealmente durante 160 minutos de incubacidén a cada temperatura analizada por
técnicas manométricas (ver material vy métodos) evidenciandose una fuerte variacién clonal en

la respuesta respiratoria a la temperatura elevada.

2.5 EFFECTOS DE 1A TEMPERATURA SOBRF I.A PARTICION DE MATFRIA SECA.
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Un cambio en el patrén de particidn de carbono entre crecimiento aéreo y subterraneo
puede reducir el rendimiento de tubérculos (Ewing, 1981). La temperatura ambiental influye
en el balance del crecimiento entre los apices y tubérculos Estudios en invernadero muestran
que en plantas cultivadas a temperaturas de 30 °C de noche y 40 °C de dia se favorece la
acumulacién de materia seca en tallos y hojas, reduciéndose la acumulacién de materia seca
en los tubérculos. La fuerza de demanda de los diferentes érganos demandantes depende del -

efecto de la temperatura sobre el ritmo metabélico particular en cada caso.

Manrique y Bartholomew, (1991) encontraron que para el cultivar Desiree, 291 msnm la
acumulacion preferencial de materia seca beneficié a los meristemos apicales, lo cual indica
que estos apices son una alta prioridad en cuanto a la particion de los asimilados respecto a los
tubérculos. La particion de materia seca estd genéticamente controlada (Manrique v
Bartholomew, 1991) Las variedades tardias parecen ser mas susceptibles al calor que las

precoces (Levy et al , 1990)

El calor puede alterar la particion de materia seca para favorecer el crecimiento continuado
del follaje a expensas del llenado del tubérculo (Reynolds y Ewing, 1989; Sarquis et al , 1996).
En un estudio de campo, Sarquis et al , (1996) reportaron efectos morfofisioldogicos causados
por el calor en cultivos de papa para variedades comerciales Alfa y Herta: disminucion en el
rea foliar, mimero de tallos por planta, altwra de planta, peso seco-plantas y en tubérculos,
concluyendo que la particidén de materia seca es afectada dréasticamente bajo calor y se trata de
una respuesta varietal, respaldando o sugeride por Reynolds y Ewing, (1989) y por Manrique
y Bartholomew, (1991)

Adicionalmente las altas ternperaturas pueden reducir la produccién por inhibicién de la
sintesis de almidén en los tubérculos (Krauss and Marschner 1984; Mohabir, 1988) Sin
embargo, la interpretacién de los resultados de éstos reportes es complicada por la postble
influencia de la temperatura sobre la redistribucién de los reguladores del crecimiento,
especialmente giberelinas, ademéas de que la sensibilidad de la sintesis de almidén per se a altas
temperaturas esta poco documentada. Mohabir, (1988) reporté que la sintesis de almidén en

amiloplastos de células libres fue cuantitativay cualitativamente representativa de lo que
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se observé en discos de tejido de tubérculos La sintesis de almidén en amiloplastos se
incrementd entre los 11 y 31 °C, muentras que la inhibicidén observada en discos de tejido de
los tubérculos a temperaturas mayores a 21 5 °C no fue observada en amiloplastos de células

libres.

La sintesis de sacarosa se lleva a cabo en todas las plantas verdes siendo realizada por la
enzima UDP-D-Glucosa: D-fructosa-6-fosfato 2-a-D glucosiltransferasa, EC 2.4.1.14 (SPS),
localizada en citoplasma, v que fue primeramente reportada por Leloir y Cardini, (1955). SPS
cataliza una reaccion esencial v regula la biosintesis de sacarosa, transfiriendo la glucosa del
UDP-glucosz a la fructosa~6-fosfato. La enzima muestra una alta especificidad hacia ambos
sustratos v la reaccién hacia la sintesis de sacarosa es casi irreversible El fésforo inorgénico
(P1), la fructosa 1-6-bisfosfato (¥1,6 BP), la sacarosa (S) y la sacarosa fosfato (SP), inhiben a
la enzima, mientras que el Mn®™, Mg®* y la glucosa 6-fosfato (G6-P), incrementan su actividad
La regulacién de SPS en hojas ocurre por la unidn de la G6-P y el Pi en un sitio alostérico, v
por fosforilacion de la protefna. La tasa de sintesis de sacarosa estd relacionada con la tasa de
fijacién de CO», con la cantidad de sacarosa exportada de la hoja, asi como con los cambios en
el estatus hidrico de la hoja. Stitt et al, (1988) reportan para protoplastos de Triticum
aestivum var Timmo después de ser incubados 6 a 8 minutos en condiciones saturantes de luz
y CO,, tasas lineales de fijacién de CO, (100-140umol CO, / mg Chih) y la sintesis de
sacarosa mantuvo un comportamiento semejante v la sintesis de aminoécidos se mantuvo a
niveles poco alterados Por otra parte el metabolismo en protoplastos después de haberse
mantenido en condiciones limitantes de luz, el decremento en las tasas de fijacion de CO, vy
sintesis de sacarosa fue paralelo, mientras la sintesis de aminoacidos fue poco afectada Sin
embargo, el contenido de metabolitos (G6P, Triosa-P, F6P y UDPglucosa) en citoplasma bajo
condiciones limitantes de luz fue bajo, mientras que al incrementarse la intensidad luminosa,
también se incrementa la sintesis de éstos metabolitos, con excepcién de UDPglucosa, la cudl
se mantuvo constante bajo las condiciones experimentales especificas En cuanto a la sintesis
de metabolitos a nivel estromal tales como Gliceraldehido-3-Fosfato, Ribulosa Bifosfato y-
Fructosa 1-6-bifosfato (PGA; RuBP; F1,6 BP) en condiciones limitantes de Iuz, PGA se
mantuvo constante ain bajo condiciones saturantes, mientras que RuBP y F1,6BP mostraron

una Iecuperacién después del periodo Limitante de luz Sicher and Kremer, (1984) reportan
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para Hordeum vulgare [ var Brant que la actividad de SPS en hojas primarias se
mantuvo casi inalterable durante un periodo de 12 h de iluminacién con actividades de 1 75-
230 :mol de sacarosa /mg proteina. h' en extractos de plantulas de 9 dias. La actividad
de la enzima disminuy6 50 a 60% durante las primeras horas de obscuridad y se incrementd
paulatinamente en plantas adaptadas a la obscuridad Sin embargo, después de los primeros
minutos de obscuridad, la actividad de SPS disminuy6é y posteriormente se incrementd
nuevamente al ser transferidas a la luz, encontrandose la maxima actividad en los primeros 10
minutos de iluminacién.  Sicher and Kremer, (1984) no encontraron el mismo patrén
mencionado anteriormente en la actividad de SPS después de mantener durante una hora en
obscuridad plantulas de soya, espinaca y chicharos, y concluyen que el decremento rapido de
la actividad de SPS en la obscuridad, no es una caracteristica general de especies .de hoja
ancha El control de la actividad de SPS en hojas de cebada y soya mvolucran

fundamentalmente mecanismos diferentes (Sicher and Kremer, 1984)
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2.6 OBJETIVOS.

2 6.1 Objetivo General.

Establecer una linea de investigacién avocada a documentar y estudiar la respuesta de

la planta de papa (Solanum tuberosum L) a estrés por efecto de temperaturas contrastantes.

262 Objetivos Particulares,

I Caracterizar el crecimiento de las variedades comerciales de papa (Alfa, Atlantic y

Herta) e identificar las variedades tolerantes a clima calido bajo condiciones de campo.

2 Comparar la tasa de intercambio gaseoso y eficiencia en el uso del agua entre las
vatiedades evaluadas en condiciones de campo en dos localidades de clima contrastante, asi
como las tasas de fotosintesis aparente, fotosintesis neta, transpiracién y conductancia

estomética en plantas sometidas a regimenes térmicos contrastantes en camara de crecimiento.

3 Determinar la respiracién aparente en plantas manipuladas bajo condiciones térmicas

contrastantes v la respiracion oscura, medida en discos de hojas de las variedades estudiadas.
4 Determinar v comparar la actividad in vitro de sacarosa fosfato sintetasa (SPS) en

plantas de papa cultivadas bajo condiciones ambientales (clima templado) y analizar la

actividad in vitro de SPS en la variedad sensible a calor
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2.7 HIPOTESIS.

Con el uso de una muestra pequefia de germoplasma de papa, es posible encontrar

variaciones morfoldgicas y fisiolégicas en respuesta a temperaturas contrastantes

Las altas temperaturas para el cultivo de papa afectan el crecimiento y desarrollo, asi
como la acumulacién de materia seca en los 6rganos demandantes. Las variedades
evaluadas (Alfa, Atlantic v Herta) bajo temperaturas contrastantes en campo podran
servir como un indicador de la tolerancia a temperaturas altas por su respuesta
morfolégica (dias después de emergencia;, dias a tuberizacién; altura de plantas;

numero de tallos e indice de 4rea foliar}

Con la exposicién a temperatura elevada en condiciones de campo se afecta
diferencialmente la tasa fotosintética, la tasa transpiratoria y la tasa de respiracion

aparente, en distintos clones de papa (Alfa, Atlantic y Herta)

El efecto de gradientes térmicos a lo largo del dia sobre las hojas de las plantas de papa
(cv. Herta) afectan diferencialmente la tasa fotosintética y la actividad in vitro de la
enzima sacarosa fosfato sintetasa (SPS) en plantas manipuladas bajo camara de

crecimiento.
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3. MATERIALES Y METODOS.

31 SITIO DE TRABAJO

Las localidades donde se realizé el trabajo experimental para el presente trabajo,
tanto de siembra en campo como en macetas y en camara de crecimiento son:
Tlaltizapan en el Estado de Morelos (Latitud 18° 41° N y Longitud 99° 11’ asi como 840
ms n.m), clima tropical con liuvia.en verano con oscilacion de temperatura entre 5y 7 °C en
mvierno Aw,(w)(1')g La temperatura promedio del mes mas calido 35 °C durante e verano y
26 °C durante el mvierno (Garcia, 1973) San Jerénimo en el Valle de México (Latitud 19° 26’
Ny Longitud 99° 8” asi como 2273 ms nm), clima templado con estacién seca en inviermno y
una oscilacion entre 5 a 7 °C, Kw™’(w)(i")g con temperatura promedio del mes mas célido 26
°C, durante el verano y 16 °C durante el invierno). Laboratorio de Ecofisiologia,
Departamento de Biologia UNAM Fes-IztécaIa, Tlalnepantls, Edo. México (20° 49° N, 2220

msnmy).

32 MATERIAL VEGETAL

Los tubérculos propagados fueron proporcionados por el Centro de Biotecnologia
SABRITAS SA DE CV Las variedades usadas fueron Alfa, Atlantic y Herta. Los
propagulos fueron tratados por inmersién durante 5 minutos en mezcla de fimguicidas

comerciales furadan, captan y bavistin (3 L, 1 Kg. y un 1 Kg respectivamente, en 100 L de

agua)
321 Manejo del cultivo en campo.

Fl terreno se barbechd, se rastred y se surcé mediante traccidén animal La distancia
entre surcos fue de 100 cm Antes de la siembra se asperjo el surcado con mezcla de tecto y
previcur (5 y 1.5 kg/ha, respectivamente) funguicida y herbicida, respectivamente, con
mochila de aspersiéon. El cultivo se establecié en septiembre de 1994 a Enero de 1995, se
usaron reglas de 5 m, marcadas a 025 m para obtener wna densidad de 40,000 pl/Ha) La

fertilizacion (100-150-150 de nitrégeno, fosforo y potasio, respectivamente) se hizo
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manualmente, aplicando la mitad a la siembra y la otra mitad 30 dias después de la emergencia
(dde) Enseguida del primer riego se instalaron tensiometros de 40 cm en 5 puntos del terreno
seleccionados al azar para monitorear la humedad del suelo y programar el riego antes de
que la tensién del suelo alcanzara un tercio del valor a capacidad de campo (c.c) en
cada localidad Asi mismo se instalaron 5 termdmetros de suelo 2 10 y 25 cm de
profundidad en puntos seleccionados al azar Los datos de temperatura ambiental se

recogieron de estaciones meteorolégicas cercanas a cada sitio de siembra.
3.22 Control de malezas en campo

El control de malezas se realizé6 manualmente a partir de los 40 dde. El control de
plagas se realizé con aplicaciones de los insecticidas comerciales ambush (1.5 L/ha), karate
(1.0 L/ha) y pounce granulado (5 kg/ha) conforme fue necesario. Cada parcela experimental
consistié de 5 surcos de 5m de largo cada uno, sembrados con uno de los tres clones
anteriormente citados, en ambas localidades. Todos los muestreos y mediciones se realizaron
sobre 5 plantas seleccionadas al azar denfro de los surcos centrales de cada parcela para incluir

solamente plantas con competencia completa.
323 Manejo de plantas cultivadas en macetas.

En camara de crecimiento se utilizaron tubérculos con 5 a 8 brotes, tratados con
fungicidas de la misma manera que en 3 2. Dichos tubérculos se sembraron con brotes de 3-
5 cm de longitud en bolsas de polietileno con capacidad para 2 Kg con una mezcla de
suelo (Ball Growing on Mix; perlita; tierra negra 1:2:2 v/v) 30 dias después de emergencia
(dde) fueron transplantadas a macetas de plastico 30x25 cm (diametro y profundidad)
Durante el crecimiento se aplicaron aspersiones cada 15 dias de la formula de fertilizacion
comercial Peter’s Professional (9-45-15), asi como micromutrientes de formula comercial
(Bayfolan solido-Bayer) a razén de 2 kg/ha, segin recomendaciones del fabricante para el

cultivo de papa.

33 MUESTREOS Y MEDICIONES EN CAMPO
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Se realizaron 3 muestreos destructivos durante el ciclo del cultivo en cada localidad

para determinaciones de area foliar con un equipo portatil (LI-COR 3000 A).
331 Pesofrescoy Peso seco.

El muestreo para peso fresco y seco (después de secar a 38 °C de 8 a 12 dias) de tallo y raiz,
se llevd a cabo extrayendo 5 plantas completas de los surcos centrales, auxiliindose con palas

de jardineria
332 Mediciones no destructivas.

Las mediciones no destructivas se realizaron peridédicamente sobre las mismas 5 a 8
plantas seleccionadas al azar 25 {dde) para esta finalidad Dichas mediciones incluyeron: altura

de tallos y namero de tallos por planta
333 [Folosintesis aparente.

La tasa de fotosintesis aparente o asimilaciéon de CO, fue medida en 5 foliclos de
plantas jévenes y tuberizantes, totalmente expuestos en cada variedad bajo condiciones de
campo y se procedié a colocar un foliolo en una camara foliar conectada al equipo analtzador
de gases en infrarrojo (CID PS300) configurado como sistema abierto y usando un cilindro
presurizado con 330 ppm de CO; en fondo de nitrégeno, INFRA.

334 Porometria
La resistencia a la difusién, la temperatura de la hoja y la tasa de transpiracién se
midieron con un porémetro de equilibrio (LI-COR 1600). Dicha porometria se midié en 5

hojas de cada planta, bajo condiciones de cémpo

335 Mediciones en camara de crecimiento.
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Las plantas fueron sembradas como se menciond en la seccidon 3 2.3 y para realizar
las mediciones en la camara de crecimiento (Biotronette Mark III Enviromental
Chamber) con las siguientes caracteristicas; 8 lamparas fluorescentes de 40 Watts
Phillips, 3 focos incandescentes de 100 Watts cada uno, dos ventiladores modelo P1123HSL
de 110-120 voltios 50/60 hertz. y 0.2 Ampere, ademas de la instalacién de un aparato de aire
acondicionado modelo siesta II, Carrier para calentar o enfiiar el ambiente Se usaron
plantas de 25 a 30 dde Dichas plantas fueron regadas por las mafianas, mientras que la
camara de crecimiento se estabilizé a las temperaturas deseadas (20 a 40 °C) 4 horas antes
de colocar las plantas con una densidad de flujo foténico fotosintético (DFFF) mayor a
1200 pmoles m” s Las plantas se mantuvieron 3 horas en incubacién térmica antes de
las mediciones mencionadas en las secciones 33 3; 334 y 3.3.6, tomando ¢como minimo 5
foliolos apicales totalmente expuestos y desarrollados; estas mediciones se realizaron por

duplicado en cada cultivar evaluado.
336 Tasas de respiracion

Para Ja medicion de la tasa de respiracién se tomaron plantas de papa jovenes tratadas
como en 3 3.5; se tomaron 5 foliolos por planta totalmente expuestos y bien desarrollados
para cada variedad cultivadas én macetas, por duplicado v se procedié a colocar un foliolo en
la camara integrada al equipo analizador de gases en infrarrojo, cubriendo los foliolos de
interés con una caja de unicel forrada de plastico negro durante 5 minutos (CID PS300).

Como control siempre se usaron plantas cultivadas en macetas expuestas al ambiente
337 Ensayos derespiracion oscura

Para llevar a cabo el andlisis de respiracion obscura por una técnica manométrica se
tomaron plantas tuberizantes de cada variedad sembradas en macetas tal como se describié
en la seccidn 3.2 3 v expuestas a la incidencia de luz solar directa, de las cuales se extrajeron
discos de hoja de 1 ¢cm de didmetro hasta completar 0.09g. En los matraces del respirémetro

Warburg (Braun Melsungen AG), se colocaron 2 1 mi de buffer fosfatos (0.3 M, pH 5) y en
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el pozo central del matraz se agregd una tira de papel prehumedecido con 200 pL 1M
KOH para capturar el CO; (consumo de oxigeno) producido por los discos de las hojas, las
lecturas se registraron cada 20 min en un periodo de 160 min. Para medir la evolucién de
CO, se tomaron lecturas cada 20 min en un periodo de 160 min pero la tira de papel himedo
con buffer no se agregé El estrés térmico se dio directamente al tejido foliar dentro del bafio
de agitacién en que se localizan los matraces donde se aplicaron gradientes térmicos de 25 a
40 °C. Las mediciones se hicieron en cada variedad analizada por cambios de volumen en la
fase gaseosa Como control se usaron dos termobarémetros (con agua destilada) ocupando el
mismo volumen que la muestra para la correccién de lecturas por variaciones en el ambiente y
presion atmosférica de cada corrida; dichos ensayos se realizaron por triplicado. El tiempo
entre la toma de muestras y el inicio de los experimentos fue normalmente no mayer a 10

minutos.
338 Ensayos de SPS en hojas de papa

Las plantas fueron sembradas como se menciond en la seccién 3 2 3, se uso el método
propuesto por Doehlert v Huber, (1984) y Stitt, et al , (1988) y las plantas fueron manejadas
tal como se menciona en la secctdn 335 Se tomaron como control plantas intactas (65'dds),
v 10 macetas de cada variedad, en las cuales se monitoreé la temperatura foliar dentro de la
camara de crecimiento con un porémetro de equilibrio (LI-COR 1600) Dichas temperaturas
oscilaron entre 20-15 °C por las maftanas (10 AM), 42-35 °C después del medio dia y 21-30
°C aire/suelo respectivamente al final del muestreo (18:30 PM) La actividad de SPS se
estudié en dos fases; (a) Se tomaron muestras a lo largo del dia de 3-5 foliolos apicales
completamente extendidos en plantas cultivadas en macetas bajo condiciones ambientales para
los ensayos de condiciones saturantes y limitantes; (b) Las plantas fueton mantenidas en
calor durante 30 a 54 horas ininterrumpidamente en la camara de crecimiento (fotoperiodos de
12 horas) con altas intensidades luminosas de acuerdo al ciclo diurno El protocolo
experimental fue el siguiente: se tomaron 05 gramos de tejido colecandolo en nitrégeno
liquido hasta su uso. Al momento de la preparacién de los extractos el tejido se macerd bajo
N; liquido, la enzima se extrajo con 2.5 ml de buffer de extracciéon (HEPES -NaOH 50 mM,
pH 7.5, PVP, 1%; PEG-20 2 %:; Mg Cl, 10 mM; EDTA 1 mM; BSA, 1 % TRITON X-100
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002 %; DTT, 25 mM; MERCAPTOETANOL, 01 %; PMSF 10 mM), el extracto se filtrd
a través de 8 capas de gasa, y el filtrado fue centrifugado 15 min. a 15 000 rpm;
posteriormente 3 mi de sobrenadante se pasaron por una columna de Sephadex G-25. El
eluido se usé para los ensayos enziméticos. 1) ensayos en condiciones saturantes; se usaron
45 uL de extracto desalado + 10 puL UDPG 200 mM + 10 pL F6P 70 mM + 10 uL G6P
355 mM, volumen final de 75 pL. 2) ensayos en condiciones limitantes: se usaron 45 pL de
extracto desalado, agregandole 3 5 uL UDPG, 200 mM + 3 0 ulL F6P, 70 mM + 1.8 uL G6P
355 mM, con un volumen final de 75 uL, posteriormente la mezcla se mcubd a 25 °C durante
15 minutos, se detuvo la reaccién con 70 uL de KOH (30 %); nuevamente se incubé la mezcla
resultante a 85-90 °C por 10 minutos con la finalidad de destruir hexosas, se permitié enfriar
las muestras a temperatura ambiente y se agregd 1 mL de antrona (0.14 % en 13 8 M H,SO,)

y se incubé durante 20 minutos a 40 °C, énseguida se determiné la absorbancia de 620 nm
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4. RESULTADOS.

41  LOCALIDADES Y CLIMAS CONTRASTANTES

Durante el desarrollo del experimento en campo se mantuvieron temperaturas
' méximas cuando menos 6 °C més altas en Tlaltizapan que en San Jerénimo
(Cuadro 1) Asimismo, las temperaturas minimas se mantuvieron arriba de 10 °C en
Tlaltizapan, mientras que en San Jerdnimo prevalecieron temperaturas minimas abajo de 6 °C.
Las tempei'ahu'as diurnas y nocturnas estimadas (Went, 1957) indican un diferencial térmico
de aproximadamente 10° C entre el dia y la noche en ambas localidades a lo largo del periodo

de estudio

Cuadro 1 - Temperaturas promedio mdximas y minimas del aire durante el dia y la noche en

las localidades de San Jerdnimo (clima templado) y Tlaltizapén (clima cdlido)

TEMPERATURA DEL AIRE°C

Dias después de la San Jerénimo Tlaltizapdn

siembra (dds)

40 Méximas * 24.8 (2.0) 311 (1.0)
Minimas 61 (1.3) 164 (1.7
dia ** 202 (1.3) 274 (0.9)
noche ** 108 (0.9 200 (1D

60 | Miéximas 244 (22) 312 (1D
Minimas 48 (17 134 27
Dia 196 (1.6) 267 (0.8)
Noche 97 (06) 178 (1.6)

76 Miximas 208 (1.9) 301 (1.5
Minimas 43 (05 108 22)
Dia 164 (11 252 (10)
Noche 34 (0.7 156 (12

* Temperaturas maximas y minimas de estacion meteorolégica (CIMMYT v Valle de México) **

Temperaturas estimadas de acuerdo a (Went, 1957) = Tpac /4 (Timac -Imin); temperatura de noche =
I

Tmin '/4+(Imax"]-min)
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La temperatura diurna estimada para Tlaltizapan se mantuvo en niveles superiores al
rango optimo reportado para fotosintesis en papa La temperatura del suelo en Tlaltizapén, a
10 y 25 cm de profundidad se mantuvo entre 26 y 33 °C, ariba del rango 6ptimo reportado
para tuberizacién En contraste las temperaturas de suelo en San Jerénimo se mantuvieron

favorablemente entre 11y 18° C
42  ANALISIS DE CRECIMIENTO.

En San Jerénimo las tres variedades emergieron aproximadamente a los 20 dds, no
llegaron a la floracién, e iniciaron tuberizacién entre 57 y 59 dds (Cuadro 2). En
contraste, en Tlaltizapan Alfa emergié primero, luego Herta y finalmente Atlantic.
Solamente en esta localidad Herta alcanzd una floracién mayor al 50 %; el inicio de
tuberizacidén ocurrid antes que en San Jerénimo, siendo Alfa la primera y Herta la Gltima. Las
tres variedades desarrollaron un mayor mimero de tallos y mas altos en San Jerénimo que en
Tialtizapan La méaxima reduccién en ambos parametros la experimenté Herta, para la cudl la
altura de tallos en Tlaltizapan fue 50% de la observada en San Jerénimo, mientras que su
numero de tallos se redujo en 84% Asimismo el 4rea foliar por planta vario entre 03 y 0.4
m’/planta en San Jerénimo, pero se vio muy afectada en Tlaltizapan, particularmente en Herta

(Cuadro 2)

Estos datos fueron corroborados por mediciones de la tasa de expansion foliar, las
cuales mostraron que mientras en San Jerénimo la expansion foliar se completé tipicamente en
15 dias para las tres variedades, en Tlaltizapan las hojas alcanzaron su tamafio final en 12 dias,
y mientras en la primera localidad la tasa de expansién fue mayor, particularmente durante el
primer tercio del periodo de expansion, en Ja segunda localidad la tasa de expansion fue lineal

durante todo el periodo de estudio.
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Cuadro 2.- Crecimiento de tres variedades de papa en dos localidades con climas

contrastantes durante el ciclo del cultivo.

Localidad Variedad |Emergencia|Iniciacion de{longitud (Numero ]Area foliar
tuberizacién |detallos |de tallos
(dds) (dds) (cm) m” /planta
San Jerénimo { Alfa 20a 57a 4675 b 102(16)b |035 a
Herta 20a 59a 567 a 120(1.0)a|039 a
Atlantic 2l a 56a 520 a 123(17al038 a
Tlaltizapan Alfa 14b 40¢ 370 ¢ 80 (1.0)c{018 D
Herta 16 a 48b 200 4 [20@1.6)4d[003 ¢
Atlantic i3b 45b 310 ¢ 60(10cj01l b

Medias seguidas por letras distintas fueron significativamente diferentes (P<0.05) Los valores

mostrados en paréntesis indican la desviacidn estandar
43  RENDIMIENTO.

El rendimiento total de las tres variedades fue severamente afectado bajo las
condiciones més calurosas de Tlaltizapan, donde se observé una reduccion del 52, 81 y
94% para Alfa, Atlantic v Herta, respectivamente (Cuadro 3) en estas condiciones. Tal
reduccidn se debié al decremento en la proporcién de tubérculos mayores a 3 5 cm de largo.
El peso seco de tubérculos por planta y el porcentaje de materia seca en Jos mismos se redujo
drasticamente. Por el contrario, el nmero de tubérculos aumenté entre 28 y 83% entre
clones, aunque éste aumento no se reflejé en el rendimiento, ya que los nuevos tubérculos no

lograron desarrollarse y por lo tanto acumular materia seca en forma considerable

Las plantas de papa presentaron mayor variabilidad en clima célido (Tlaltizapén} que
en clima templado (San Jerdnimo), respecto a dias a emergencia y floracion, nimero y akttura

de tallos, asi como 4rea foliar En cuanto a tasa de expansién foliar tal variabilidad fue mas
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aparente en San Jerénimo La acumulacion de materia seca en tallos fue lineal y muy
semejante para las tres variedades entre los 30 y 76 dds en clima templado (San Jerénimo,
Cuadro 3). Sin embargo, a la madurez se observaron fuertes diferencias varietales, siendo
Herta tipicamente la que mas peso seco alcanzé en tallos; 57% mas que Alfay 18 % mas que
Atlantic. En contraste, en Tlaltizapan Alfa acumulé 4 veces mds peso seco que Herta debido a
un rﬁayor crecimiento aéreo de Alfa en esta localidad (31%) ¥ 2 una severa reduccién de dicho
crecimiento en Herta (81%), en comparacién con clima templado (San Jerénimo) El peso
seco de raiz aumenté linealmente en las tres variedades durante el periodo de estudio en clima
templado (San Jerénimo), donde el peso méximo alcanzado por raices de Herta fue 30%
-mayor al de las otras variedades al final del estudio En contraste, el aumento en peso seco de
raiz en clima calido (Tlaltizapan) no fue lineal y no excedié los 8g por planta al final del ciclo.
En base a estos resultados, la razén tallo: raiz se incrementd de 4.0 a 10 0 durante el periodo
de estudio en San Jerénimo, mientras que en Tlaltizapdn no se observé tendencia definida y

hubo mayor variacion vanetal  (Cuadro 3)

Cuadro 3- Distribucion de materia seca en tres variedades de papa cultivadas en

condiciones de campo bajo climas contrastantes

Localidad Variedad Peso seco defPeso seco de| Peso seco de|Tallo: raiz *
tubérculos tallos (g/pl) raiz (g/pl)
(s/ph)

[San Jerénimo | Alfa 175 < 815 b 87 b 083 ¢
Herta 110 a 1540 a 112 a 066 ¢

Atlantic 95 a 990 b §8 b .-

Tialtizapan Alfa 90 b 309 ¢ 77 b 233 a
Herta 20 e 46 d 81 b 157 b

Atlantic 38 d ---- ST I

Promedios segnidos por letras distintas fueron significativamente diferentes (P<0 03)
* Masa total radicular, estolones y tubérculos.
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44 FOTOSINTESIS APARENTE EN PLANTAS DE PAPAS EN CONDICIONES
DE CAMPO

441 Variacién varietal en asimilacién de CO,. bajo climas contrastantes

El curso diwrno de la tasa de fotosintesis aparente se evaludé en ambas localidades en
dos etapas del desarrollo: a los 40 dias después de siembra (dds), antes de la inictacion de
tuberizacién y a los 70 dds, durante el llenado del tubérculo. (Cuadro 4). Se observaron
mayores tasas de asinulacion a los 70 que alos 40 dds en ambas localidades En San Jerénimo,
se observod consistentemente una mayvor tasa de asimilacion de carbono en Herta en ambas
etapas de desarrollo (40 y 70 dds). En efecto, bajo las condiciones de temperatura elevada de
Tlaltizapan, las tasas de fotosintesis aparente de Herta y Atlantic con frecuencia fueron muy
bajas y hasta negativas antes del final del fotopetiodo, particularmente durante el llenado del

tubéreulo (70 dds)

TESIS CON
| FALLA DE ORIGEN
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Cuadro 4 - Tasa de fotosintesis aparente (umoles CO, m™s") en hojas de dos variedades de

papa cultivadas bajo condiciones de campo en climas contrastantes.

LOCALIDAD DE  SAN JERONIMO [LOCALIDADDE  TLALTIZAPAN

HORA DEL| HERTA ALFA HERTA ALFA
DIA 400 76" 40°  76% | 40° 767 40> 76"
700 | 25( 60 25 40 10 25 20 40
800 |30 180 30 110 20 40 120 140
9:00 [125 205 90 190 28 55 110 145
10:00 225 280 175 210 100 150 150 2753
100 [320 310 260 250 140 175 190 250
12:00  [340 380 200 275 160 165 170 245
13:00 [250 450 220 340 140 140 153 205
14:00 1190 390 190 265 110 50 160 160
15:00 190 310 175 225 70  -15 100 65
16:00 [160 150 150 100 25 50 50 5.0
1700 |16.0 9.0 95 8.0 25 50 40 -85
18:00 |30 30 47 40 40 90 15 -10.0

40° y 76°, indica plantas jovenes y plantas tubetizantes de papa (40 y 76 dds) cultivadas en San
Terénimo (clima templado); 40° y 76" indica plantas j6venes y plantas tuberizantes de papa (40 y 76
dds) cultivadas en Tlaltizapan (clima subtropical)

Cada medicidn es el resultado de un promedio de 5 plantas diferentes.
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45  FOTOSINTESIS NETA EN PLANTAS DE PAPA CULTIVADAS EN
MACETAS

La fotosintesis neta se calculé restando a las tasas de asimilacién aparente de CO,, la
pérdida de CO, (respiracién aparente). Todas las mediciones se realizaron antes de
colocar las plantas en el tratamiento térmico correspondiente, considerando siempre la misma

hora del dia (12:00 a 15:00 PM) durante la toma de datos.

Fotosintesis neta en plantas de papa var Alfa (Figura 1a), Atlantic (Figura 1b) v Herta
(Figura 1c). En la variedad Alfa se observé a 20 °C (temperatura de las hojas) el punto de
equilibrio para plantas incubadas en la cdmara de crecimiento, mientras que a 25 °C en plantas
control y experimentales las tasas de fotosintesis neta fueron ligeramente positivas (23 y 2.5
umol CO; m” s7) Sin embargo, a mayores ternperaturas la respuesta en la asimilacion neta
de carbono resulté en un balance negativo Por otra parte, en la variedad Atlantic (Figura 1b)
plantas control mostraron una respuesta positiva a 20 y 25 °C, mientras que a 35 °C se
observé el punto de equilibrio; al incrementarse fa temperatura foliar el balance fue negativo
Sin embargo, en plantas de la misma variedad pero manipuladas en camara de crecimiento se
observd que a 20y 30 °C, dichas plantas respondieron positivamente, mientras que a 35 °C se
encontrd tasas fotosintéticas cercanas al punto de equilibric Por otra parte, en el cultivar
Herta (Figura lc) en plantas control, solamente con temperaturas foliares de 20 °C se
encontraron tasas positivas de fijacién neta de CO; (7.5 pmol CO, m?s' )y también a 35 °C
se encontré el punto de equilibrio Por otro lado, las plantas que fueron incubadas en camara
de crecimiento también mostraron una fijacién de CO, positiva y relativamente alta a 20 °C; el

balance fotosmtético fue negativo, mientras que el punto de equiltbrio se encontrd a 40 °C.
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Figura la, 1by lc. Fotosintesis neta en plantas jovenes (30 dde) cultivadas en condiciones
ambientales (plantas control) y plantas manipuladas en cdmara de crecimiento. Las mediciones
se realizaron en hojas intactas plenamente extendidas y expuestas a radiaciones superiores a
1200 pmolm?®s™.  las mediciones se hicieron por triplicado durante tres dias consecutivos
Los cultivares analizados son Alfa (A), Atlantic (O) y Herta ([ ), los simbolos blancos
representan plantas control y los simbolos negros representan las plantas estresadas en calor.
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4 5FOTOSINTESIS APARENTE EN PLANTAS INTACTAS BAJO
CONDICIONES TERMICAS CONTROLADAS

4.6.1 Plantas intactas sometidas independientemente a tratamientos térmicos.

En la Figura 2 se aprecia que las tres variedades disminuyeron en asimilacién aparente
conforme se incrementd la temperatura en el rango de 20 a 35 °C; a temperaturas mayores, las
tasas se vuelven negativas. Las maximas tasas de asimilacién a 20 °C se observaron en Herta,
seguida por Atlantic y Alfa (27, 22 y 7 umoles CO, m™ s, respectivamente). A 25 °C Alfa,
Atlantic v Herta mantuvieron tasas de asimilacién de 17, 4 y 11 umoles CO,m”s™,
respectivamente A 30 °C Atlantic y Herta mantuvieron las mayores tasas de asimilacién
seguidas por Alfa (17, 15 y 13 umoles CO, m™s', 1espectivamente) A 35 °C la variacién
clonal se siguié manifestando, siendo abora Atlantic quien superd a las otras variedades en
tasa de asimilacion en 40 y 50 %, a Alfay Herta, respectivamente. Por wltimo, a 40 °C las

tasas fotosintéticas fueron negativas en las tres variedades
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Figura 2 Fotosintesis aparente en plantas jovenes (30 dde) cultivadas en condiciones
ambientates. Las mediciones se realizaron en hojas intactas plenamente extendidas y expuestas
a radiaciones superiores a 1200 wmolm®s”, previamente fueron regadas a capacidad de
campo, las mediciones se hicieron triplicado durante tres dias consecutivos. Las lecturas
fueron obtenidas después de una incubacién por un tiempo mayor a 2 horas, (las plantas
sometidas a las diferentes temperaturas no se volvieron a usar), el orden de 16s cultivares

analizados son Alfa ( [1), Atlantic (. )y Herta () Las barras en cada cultivar indican la
desviacién estandar.
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462 Plantas de papa expuestas a un gradiente térmico ascendente y continuo_por

Intervalos de tiempo vanables.

Las plantas fueron cultivadas en condiciones ambientales (macetas), se mantuvieron en
cada una de las temperaturas (20, 25, 30, 35y 40 °C) por un periodo de exposicion continuo
de 45 y 135 minutos para cada tratamiento térmico, las plantas usadas para los tratamientos
térmicos no se retiraron de la camara después de haber sido sometidas a cada tratamiento (3 y
Shoras de exposicion al calor). La fotosintesis aparente se muestra en las Figuras 3a (Alfa), 3b
(Atlantic) y 3c (Herta). Como se puede ver, las plantas de la variedad Alfa expuestas a
intervalos cortos a calor, mostraron tasas de asimilacién aparente de CO, semejantes a20y a
35°C (4.5 y 3.5 umol CO, m* s, respectivamente). A 25 °C se registraron las mayores tasas
fotosintéticas (13 0 pmol CO; m?s™) En la misma figura puede apreciarse que cuando las
 plantas fueron sometidas a intervalos largos a calor, también se registraron tasas fotosintéticas
semejantes entre si 220y 35°C (1302 11.7 umol CO; m*s™, respectivamente). A 25y 30
°C las tasas fotosintéticas fueron semejantes a las mencionadas para plantas expuestas a
perfodos cortos 230 °C (6 7y 5.0 pmol CO; mi” s respectivamente). Plantas de la variedad
Atlantic expuestas a calor por periodos cortos (Figura 3b) mostraron tasas de fotosintesis
aparente de 9.7 umol CO, m?s” a 25 °C, mientras que a 20, 30 v 35 °C se registraron tasas
de fotosintesis aparente bajas y semsjantes entre st (50, 38 y 42 pmol CO, m*s™,
respectivamente) Esta misma figura muestra que la incubacién por periodos largos de
exposicién al calor resulté en tasas de asimilacion aparente bajas y semejantes entre si a lo
largo del gradiente térmico (20 a 35 °C) En la variedad Herta (Figura 3¢) expuestas a
intervalos cortos al calor, se observaron tasas de fotosintesis aparente semejantes a lo fargo del
gradiente térmico La misma figura muestra que la incubacién de ésta vatiedad a intervalos
largos de exposicién en 20 °C se observé la méxima tasa fotosintética (11.0 pmol CO, m*s™)
mientras que a 25, 30 y 35 °C (3.0, 40 y 57 umol CO, m*s”, respectivamente) las tasas
fotosintéticas fueron bajas y semejantes para los tratamientos mencionadas anteriormente.
Otra observacion respecto a las plantas incubadas de la vanedad Herta, es que después de 90
minutos de 'exposicién a calor y ante un ascenso continuo de la temperatura, las plantas
incubadas mostraron un  ligero incremento en la tasa de fotosintesis aparente,
manteniéndose en niveles ligeramente inferiores al periodo corto de exposicién al calor para la
misma variedad.
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Figura 3 Fotosintesis aparente, en plantas jovenes (30 dde) cultivadas en condictones
ambientales son Alfa, Atlantic v Herta en cada régimen térmico correspondiente Las
mediciones se realizaron en hojas intactas plenamente extendidas y expuestas a radiaciones
superiores a 1200 pmol.m?s”, el registro de datos se realizé durante dos dias consecutivos
considerando cinco foliolos, las lecturas fueron obtenidas después de una preincubacion (las
plantas se mantuvieron por un tiempo de 35 minutos, con cambios continuos de temperaturas
ascendentes. Las barras en cada cultivar indican la desviacion - estandar.
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47 RESPIRACION APARENTE
471 Plantas jdvenes intactas sometidas a estrés térmico en cadmara de crecimiento

Las tasas de respiracién aparente en hojas de papa fueron estimadas como liberacion
de CO:z con un equipo analizador de gases en infrarrojo (CID PS300), después de un periodo
corto en obscuridad (5 a 10 minutos) los foliolos apicales y completamente desarrollados y

expuestos a los regimenes térmicos experimentales.

En la Figura 4 se observa que en las tres variedades estudiadas la respiracidn aparente
se incrementé en las plantas de papa al haber sido expuestas al calor por un periodo de tiempo
mayor a 2 horas La respiracién aparente en las tres variedades estudiadas fue en aumento
lineal conforme se incrementé la temperatura en el rango de 20 a 35 °C, con tasas aparentes
mayores a 45, 50 v 55 pmol CO;m?s’ en Alfa, Herta y Atlantic respectivamente
Posteriormente, se observa una estabilidad; este fenémeno se debe tal vez a que la reserva

de fuentes de carbono se agotd entrando 2 una fase terminal del tejido

48  RESPIRACION OBSCURA

481 Discos de hojas sometidas al estrés térmico.

La tasa de consumo de oxigeno en discos foliares de las tres variedades estudiadas fue
determinada para plantas tuberizantes. Las mediciones fueron realizadas con una técnica
manométrica Warburg (Braun Melsungen AG), en la que se incubaron discos de hoja en los
matraces del respirémetro. En forma general se observd que el consumo de oxigeno se
incremento linealmente para las tres variedades aunque con ciertas diferencias varietales
(Figura 5) La variedad no tolerante al calor (Herta) consumié la mayor cantidad de O
durante el periodo de incubacién a cada temperatura. Las tasas de respiracién en Alfa y
Atlantic fueron muy semejantes a 20° C A 35° C Alfa respird a una tasa semejante a la

mostrada por Herta a 20° C.
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El consumo total de oxigeno para las hojas analizadas de Alfa al final del periodo de
exposicién al tratamiento fue 45 % mayor a 35° C que a 20° C En el caso de Herta el
consumo de O, fue mayor al 90 % a 35° C que a 20° C dwante el mismo periodo
experimental  Por otra parte, cuando discos de hojas de Herta y Atlantic fueron tratados a
40° C, el incremento en el consumo de oxigeno para el primero fue 57 % mayor al de Atlantic

alo largo del periodo de incubacion
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Figura 4 Tasas de respiracion aparente, en plantas jévenes (30 dde) cultivadas en condiciones
ambientales con radiaciones superiores a 1200 pmol m” s, previamente fueron regadas a
capacidad de campo Las lecturas se tomaron después de obscurecer los foliolos durante 5 a
10 minutos, las mediciones se hicieron por triplicado durante tres dias consecutivos, los
cultivares analizados son Alfa, Atlantic y Herta en cada régimen térmico. Las barras en cada
cultivar indican la desviacion estandar
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Figura 5. Consumo de oxigeno por discos de hojas de tres clones de papa. Diez discos de 1
cm’ cada uno fueron incubados en un bafio isotérmico en matraces que contenian una trampa
inmersa en buffer fosfatos para atrapar el CO; liberado por el tejido analizado. Los cultivares
son Alfa (A ), Atlantic (O ) y herta ((]), los simbolos cerrados son para 40 °C. Las barras en
cada cultivar indican Ja desviacién estandar
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49 POROMETRIA

491 Transpiracion de plantas estresadas en camara de crecimiento.

Los datos de tasa transpiratoria (Cuadro 5) en plantas estresadas en cédmara de
crecimiento bajo diferentes regimenes térmicos fueron en general bajos, como es comun en
plantas incubadas bajo ambientes controlados. Herta se caracterizd por las tasas
transpiratoiias mas altas en 20 a 35° C, seguida por Atlantic v Alfa Las tres variedades

redujeron drasticamente la transpiracion al ser expuestas a 40° C.

492 Conductancia en plantas estresadas en cdmara de crecimiento.

La conductancia estomatica (Cuadro 5), observada en los tres clones a 20° C fue
mayor en Herta dos veces respecto a Alfa y por tltimo les siguidé Atlantic (140, 60 y 10
mmol m? s, respectivamente); a 25° C, Alfa presentd mayores tasas de conductancia,
Atlantic y Herta presentaron la misma conductancia (90, 60 y 58 mmeol mi® s) Sin embargo, a
30° C, Herta muestra ligeramente una mayor tasa de conductancia respecto a Atlantic y Alfa
bajo el mismo régimen térmico (88, 80 v 75 mmol m™ s, respectivamente) Por otra parte; a
35° C, los tres clones redujeron su tasa de conductancia estomética a valores semejantes A
40° C, Atlantic registrd tasas muy bajas, semejantes a las observadas en el primer régimen
térmico; muientras que Alfa y Atlantic disminuyeron completamente su conductancia

estomatica.

410 EFICIENCIA EN EL USO DEL AGUA (EUA)

4 10 1 Plantas en condiciones controladas.

El comportamiento general de EUA para los tres cultivares es de descenso conforme
se increment$ la temperatura; sin embargo, a 20° C Atlantic y Herta mostraron niveles de
EUA altos y semejantes entre ambos clones Por otra patte, Alfa a 25° C alcanzo el mayor

nivel de EUA En el intervato de 30-40°C, el nivel de EUA fue semejante para los tres clones
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Cuadro 5. Efecto de la temperatuwra en plantas de papa cultivadas en macetas y su respuesta

a algunos pardmetros fisiolégicos

VARIEDAD TRATAMIENTO] TRANSPIRACION | COND. ESTOM * EUA**
(°C) Gmol H 0 m?s™) | (mmolm m? s*) |(umol CO, m?s!
praol H,Om? s
20 15 (031) 6060 (10.81) | 47 (142)
25 212 (027) 8718 (8718) | 81 (016)
ALFA 30 310 (0.82) 7575 (1.50) 3.8 (0.076)
35 249 (041) 34,013 (10.2) 36 (007)
40 002 (0 04) 0.00  (0.00) -0.1 (0 001)
20 247 (0 37) 1098 (1 09) 525 (0 05)
25 2.07 (0.08) 6016 (6.01) 22(0022)
ATLANTIC 30 372 (0.09) 7462 (22.3) 58(0.116)
35 30 (023) 5524 (5 5) 32(032)
40 01 (007) 147 (0.58) -0 1 (001)
20 325(04) 141 6 (26 90) 0.4(0.12)
25 210 (0 08) 5479 (1 95) 5.2 (0 052)
HERTA 30 35 (006) 8130 (6 5) 425 (0 042)
35 278 (021) 42 91 (7 16) 25 (05)
40 0.1 (007) 0 947 (0.47) -0.2 (0 004)

Las plantas fueron cultivadas en condiciones ambientales en macetas. Las lecturas se tormaron
por triplicado durante tres dias consecutivos después de ser incubadas por un tiempo mayor a
2 horas, estas no volvieron a ser usadas después del tratamiento térmico
* La conductancia estomatica se calculé como el inverso de la resistencia estomatica.

** La eficiencia en el uso del agua fue calculada como la relacién

Los valores en los paréntesis indican la desviactén estandar
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4102 Plantas en condiciones de campo

Durante el transcurso del dia existieron fluctuaciones de EUA tanto en plantas jovenes
como tuberizantes de 40 y 70 dde respectivamente, (Figuras 6a, 6b, 7a y 7b) en las dos
localidades En San Jerénimo se observéd en general un comportamiento muy fluctuante en
ambas etapas de desarrollo, en el rango de 12 a 50 mg CO, m* s"/mg H,0 m® s durante las
mafianas. En plantas jOvenes de los tres clones se observd una caida fuerte de la EUA sin
lograr recuperarse a fo largo del fotoperiedo con excepcion de Alfa en Ja que después del
medio dia se vio una recuperacién hasta el final del dia, cuando se obtuvieron los mismos

valores observados durante el inicio de las mediciones

En plantas adultas (plantas tuberizantes, 70 dds, Fig. 7a) cultivadas en clime_t templado,
por las mafianas se observaron valores de EUA menores a 10 mg CO, m” s /mg H,Om™ s
para los tres clones, pero antes del medio dia se observaron incrementos a valores de EUA de
35 v 40 mg de CO, m™* sY/mg F,O.m? 5! en Herta y Atlantic, respectivamente; mientras que
Alfa se mantuvo con valores bajos la mayor parte del dia pero al final del fotoperiodo se
observo una recuperacién a niveles altos de EUA Por otra parte, en la localidad de
Tlaltizapan (clima caluroso, Fig. 7b), en los tres clones los valores de EUA de plantas jovenes
se mantuvieron bajos a lo largo del fotoperiodo vy al final de éste los niveles para Herta fueron
negativos. En el caso de plantas tuberizantes (70 dds) el patrén de EUA fue parecido al
observado en plantas jévenes (40 dds), donde al final del fotoperiodo se acentio con mayor

consistencia la tendencla a mostrar valores negativos de EUA en los tres clones
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Figura 6 Eficiencia en el uso del agua en plantas jovenes (40 dds) de tres clones de papa
crecidas en temperaturas contrastantes de campo en dos localidades, cada punto representa al
menos 5 mediciones tomadas de hojas plenamente extendidas, durante tres dias consecutivos
Los clones son Alfa (trigngulos), Atlantic (circulos) y Herta (cuadros) Los simbolos blancos y
negros corresponden a San Jerénimo * (templado) v Tlaltizapan ® (calido) Las barras en
cada punto indican la desviacién estandar respectivamente
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Figura 7 Eficiencia en el uso del agua en plantas tuberizantes (76 dds) de tres clones de papa
crecidas en temperaturas contrastantes de campo en dos localidades, cada punto representa 5
mediciones tomadas de hojas plenamente extendidas, durante tres dias consecutivos. Los
clones son Alfa (tridngulos), Atlantic (circulos) y Herta (cuadros) Los simbolos blancos y
negros corresponden a San Jerénimo (A) (templado) y Tlaltizapén (B) (cdlide) Las barras en
cada punto indican la desviacién esténdar, respectivamente.
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4 10.3 Plantas ';’)venes en condiciones de campo de dos localidades (EUA acumulada

a fo largo del dia).

El patrén general de EUA para los tres clones (Figura 8a) en la localidad de San
Jerénimo (clima templado), permitid apreciar diferencias varietales. Herta mostrd mayor
eficiencia en uso del agua, con valores superiores a 250 mg CO.m?s' / mg H,0.m?s™,
durante el fotoperiodo, seguido por Alfa con un incremento continuo a lo largo del dia y
Atlantic con un patrén constante y muy inferior a Herta y Alfa. Por otra parte se observo que
los tres clones (Figura 8a) en Tlaltizapan (clima célido) mantuvieron valores bajos de EUA
durante el ciclo dmumo respecto a San Jerénimo Asimismo se observd una tendencia similar
para Jos tres clones en Tlaltizapan, con una ligero incremento en Alfa respecto a los otros dos

clones

410 4 Plantas Tuberizantes en condiciones de campo de dos_localidades QEUA

acumulada a lo largo del dia).

En general, las plantas adultas (Figura 8b) muestran un patrén semejante al descrito
para la fase de desarrollo anterior (40 dds) Herta en clima templado mantuvo un incremento
continuo hasta el final del fotoperiodo con valores de EUA (210 mg CO,m™ s’/
mg 0 m”s™) lgeramente inferiores a los de plantas jovenes, seguida por Atlantic con
valores inferiores al 50 % 1especto a Herta, mientras que Alfa mostrd gos valores mas bajos de
EUA alo largo del ciclo analizado, sélo se observd una ligera recuperacion al final del periodo
estudiado con respecto a Atlantic Por otra parte en clima calido (Figura 7b) durante todo el
fotoperiodo Herta v Atlantic mantuvieron los menores valores de EUA con respecto a Alfa a
lo largo del dia; solamente ésta ultima logré valores cercanos a 50 mg de CO, m” s™/mg

H,Om? s después del medio dia hasta el final del fotoperiodo
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Figura 8. Eficiencia en el uso del agua (a) en plantas jovenes (40 dds) y (b) tuberizantes (76
dds) de tres clones de papa crecidas en temperaturas contrastantes en dos localidades bajo
condiciones de campo. Cada punto representa al promedio de 5 mediciones tomadas de hojas
plenamente extendidas, durante tres dias consecutivos Los clones son Alfa (tuangulos),
Atlantic (circulos) y Herta (cuadros). Los simbolos blancos y negros corresponden a San
Jerénimo (templado) y Tlaltizapan (calido) Las barras en cada punto indican la desviacién
estandar, respectivamente.
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411 ACTIVIDAD IN VITRO DE SACAROSA FOSFATO SINTETASA (SPS) EN
PLANTAS DE PAPA.
4111 Actividad in vitro (condiciones saturantes de sustrato) de SPS. en hojas de

papa._(20-25 dds) cultivadas en macetas bajo condiciones ambientales.

La actividad in vitro de la enzima sacarosa fosfato sintetasa (SPS) en condiciones
saturantes de sustratos en hojas de papa (Alfa, Atlantic y Herta) durante el ciclo diumno

cultivadas en macetas bajo condiciones ambientales (Figura 9a ) fue la siguiente:

En Herta, la actividad de SPS hasta el medio dia se mantuvo constante, observandose
un incremento de las 14 a las 16 horas (50 a 80 umoles de sacarosa/g p f/h). Alfa presentd un
comportamiento tipico a lo largo del dia con tasas de 40 y 90 pmoles de sacarosa/g p.f/h, de
las 8 de la mafiana a las 12 del dia, respectivamente reduciendo la actividad enzimética al final
del muestreo (Figura 9a). Atlantic al igual que Alfa, presentd un comportamiento tipico para
un ciclo diumo pero con tasas muy inferiores; al medio dia presenté la mayor actividad con
tasas ligeramente mayores a 50 umoles de sacarosa/g p.fh, disminuyendo la actividad de SPS
al final del muestreo Es importante mencionar que existe una correlacién muy fuerte entre
hora del dia temperatura-foliar con la actividad de SPS bajo condiciones saturantes. Asimismo
en la figura 10, se observa una mayor tasa acumulada (250 umoles de sacarosa/g p f/h) en la
actividad de SPS en Alfa, a lo largo del dia bajo condiciones saturantes con respecto a Herta
bajo las mismas condiciones de sustrato; mientras que para condiciones limitantes de sustrato

la tasa acumulada de actividad de SPS fue también mayor en Alfa que en Herta.

411 2 Actividad in_vitro {(condiciones limitantes de sustrato) de SPS. en hojas de

papa,_cultivadas en macetas

La actividad de SPS en Herta (Figura 9b) durante la mayor parte del muestreo
presentd un ligero incremento y alcanza su mayor actividad al final del muestreo (52 pmoles
de sacarosa/g.p.f/h) Alfa mostré un comportamiento tipico a lo largo del muestreo con una

actividad maxima al medio dia (58umoles de sacarosa/g p.fh) y una disminucién al final del
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experimento con tasas ligeramente mayores a 30 pmoles de sacarosa/g p.fh Atlantic antes del
medio dia presentd su maxima actividad de SPS (85 umoles de sacarosa/g p £h), reduciéndose
drésticamente después de las 10 AM, y paralela a Alfa hasta el final del muestreo En la figura
10 se observé una tasa acumulada ligeramente menor en Herta, a lo largo del periodo
experimental bajo condiciones limitantes de sustrato (150 pmoles de sacarosa/gp f'h) con

respecto a Alfa
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Figura 9. Actividad de SPS en plantas de papa cultivadas en maceta-condiciones ambientales.
Los clones usados fueron Alfa (tridngulos), Atlantic ( circulos) y Herta (cuadros), los simbolos
blancos y negros corresponden a condiciones saturantes (A) y limitantes (B) de sustrato Las
barras en cada cultivar indican la desviacién estandar, respectivamente
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Figura 10 Actividad de SPS acumulada en plantas de papa cultivadas en maceta-condiciones
ambientales. Los clones representados son Alfa (A ) y Herta ([ ), los simbolos blancos y
negros corresponden a condiciones saturantes (A) y limitantes (B) de sustrato Las barras en
cada punto indican la desviacion estandar, respectivamente.
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4113 Actividad in vitto de SPS en hojas de papa variedad Herta, en

condiciones ambientales v _mantenidas con 12 horas de luz  durante periodos

contrastantes de calor.
41131 Actividad de SPS en hojas de papa variedad Herta en condiciones

ambientales.

La actividad de la enzima sacarosa fosfato sintetasa (SPS), Figura 11 para el cv Herta
en plantas control (plantas de 65 dds), presenté un comportamiento tipico para un ciclo
diumo de 20 a 55 umoles de sacarosa/g p fh), para el intervalo de 10 a 12 horas del dia;
mientras que para las 14 PM, la actividad de SPS fue de 210 umoles de sacarosa/g p.f/h, y 67
a 50 pmoles de sacarosa/gp f'h, para el periodo de 16 a 19 PM. Sélo se usé este cultivar
debido a que fue el de mayor sensibilidad a los parametros fisioldgicos analizados por efecto
del calor en campo primero y después en camara de crecimiento, la actividad de SPS se vio
afectada tal vez por efecto de inhibicién o desnaturalizacién de la enzima, pues como se
observa en las figuras 9a v b cuando la enzima se colocd en condiciones saturantes y limitantes
de sustrato la actividad de SPS permanecié constante la mayor parte del dia, recuperandose al
finalizar el periodo del muestreo (14 a 16 PM) en ambas condiciones experimentales Fl
periodo de rhés calor en el dia y en las hojas (Cuadro 7) correlaciona con una actividad dé SPS
reducida, incrementindose dos veces al final del fotoperiodo cuando la temperatura ambiental

y foliar es menor

4113 2 Actividad de SPS en hojas de papa variedad Herta en condiciones de calor

durante dos periodos continuos con un fotoperiodo de 12h y alta DFFF

Las plantas que se mantuvieron en calor (Cuadro 7) durante dos pericdos continuos en
camara de crecimiento, presentaron un patrén de actividad de la enzima sacarosa fosfato
sintetasa (SPS) alterado; pues se observd en plantas del clén Herta para el primer periodo
de estrés térmico (22 a 30 h) alta actividad de SPS pero con un patrén invertido (tolerancia al
calor) de sintesis de sacarosa por parte de las plantas estresadas con respecto a las plantas
control; donde se aprecia claramente que por las mafianas y al finalizar el dia la actividad de

SPS presentd tasas mayores a 250 umoles sacarosa/g.p f'h, pero después del medio dia (14
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PM) se redujo dicha actividad enzimitica a tasas ligeramente mayores a 100 umoles
sacarosa/g p.f/h, justo cuando la temperatura foliar fue mayor. Por otra parte para el segundo
periodo de estrés térmico (46a 54h) la tasa de actividad de SPS fue aim mayor (490
pmoles sacarosa/g p £h) por la mafiana (10 AM) con respecto a las plantas control y
estresadas del primer periodo de tratamiento; reduciéndose drasticamente a las 14 PM por
efecto del calor en las hojas con tasas menores de 100 umoles sacarosa/g p £/h, recuperdndose
dos horas mas tarde con tasas cercanas a 300 umoles sacarosa/g.p.£h y al final del muestreo
disminuyendo dramaticamente dicha actividad enzimatica por efecto del calor, pues el ultimo
muestreo se realizé a las 19 PM Tal parece que el ultimo patrén descrito sea una posible

adaptacion al calor por parte del clén que resulté fuertemente alterado en el campo
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Figura 11. Actividad de sacarosa fosfato sintetasa (SPS) en plantas jovenes (30 dds) del clon
Herta cultivadas en maceta bajo condiciones ambientales y sometidas a dos perfodos continuos
de calor con altas intensidades luminosas (> 1200 gmoles m?s™). cada punto representa 5
mediciones por duplicado, durante dos dias consecutivos y tomadas de hojas plenamente
extendidas y expuestas a la luz, las plantas control; estresadas 22 a 30h y 46 a 54h de calor
continno En cada cultivar se indica la desviacién estandar por medio de una barra lineal
respectivamente. o
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Cuadro 6 Efecto de las altas temperaturas en hojas de papa y su influencia sobre las

concentraciones de CO» a nivel intracelular (Ci), ast como en la fotosintesis, temperatura

foliar y humedad relativa, con intensidades mayores a 1200 umol m* s

Cultivares] Tratamientos Ci CQ,l  Fotosintesis Temperatura Humedad
PPM PPM pmol CO, m? s} foliar (°C) relativa (%)
ALFA Calor* 580 (77} 325 (10§ -03 (0 14) 514 (28) 8.86 (0.7)
Recuperacion®* | 85 (43) 313 (1.0) 052 (0.04) 365 04) |17.120.48)
HERTA | Calor 819 (4003338 (22)} -0 66 (0 52) 510 (0.8) 90 (0.7)
Recuperacién** 135 (40)[316 (2.0)] 037 (014) 352(085) 172 (81)
ATLANTI¢ Calar* 484(71) [317(4.0) | -026(0.08) 50 (1.36) 108 52 (0 68)
Recuperacién®™* | 127 (536)| 317G 0)| 050 (0.14) 36.12 (0.63) | 17.30 (077)

* Estas plantas fueron estresadas con calor en camara de crecimiento (40° C) por un tiempo

de 2 horas

**Las plantas fueron analizadas (recuperacién) después de haber transcurride una hora del
tratamiento térmico en condiciones ambientales
Los valores en paréntesis representan la desviacién estandar
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Cuadro 7 Condiciones de muestreo, en plantas de la variedad Herta cultivadas en macetas
(clima templado) con un fotoperiodo de 12 h y alta DEFF.

HORA DEL | TEMPERATURA TEMPERATURA TEMPERATURA TEMPERATURA
MUESTREO DE HOJAS NOJDEL SUELO ENJDE HOJAS CLONJEN EL SUELO DE
ESIRESADAS CONDICIONES HERIA LAS MACETAS
CLON HERIA *]AMBIENTALES* (°C)
(°0) Q) ©C)
10 24 22 29 25
12 26 22 33 35
14 28 27.5 42 35
16 24 2 35 35
18 18 20 21 30
X 24.00 22.70 33.00 32.00
¥ 334 252 734 338

*Plantas de papa cv, Herta (65 dds) cultivadas en maceta bajo condiciones ambientales y
expuestas a altas DFFF alo largo del dia.
**Plantas de papa cv, Herta (65 dds) cultivadas en macetas las cuales fueron estresadas en
cémara de crecimiento y expuestas a altas DFYF alo largo del dia
El simbolo mas, menos representa la desviacion estandar de cada uno de los valores
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V. DISCUSION.

Existen reportes contradictorios sobre los efectos adversos de temperaturas
elevadas y altas densidades de flyjo fotdénico (DEFF) en la fisiologia de las
plantas. Estudios con hojas de algoddén expuestas por 5 minutos a 48° € muestran pocos
dafios en el aparato fotosintético (determinado por luminiscencia) en presencia de luz (Powles,
1984). Efectos similares fueron observados con hojas de numerosas especies en donde se usd
baja DFFF durante el tratamiento con temperaturas altas, mostrando el aparato fotosintético
tolerancia al calor. Aparentemente dicha proteccidon se debid al efecto de baja DFFF (125
sumol m*. s Por otra parte, se ha reportado que la luz induce estabilizacién de la fotosintesis
durante la exposicién a estrés con altas temperaturas; esto ha sido observado en estudios en
los que intensidades saturantes de fotosintesis fueron usadas antes de evaluar ¢l efecto y
después de 10 minutos a temperatura elevada (Powles, 1984) Se ha establecido que la
presencia de bajas DFFF durante el calor beneficia en la estabilizacion de las membranas
tilacoidales asi como en el mantenimiento del equilibrio idnico entre el estroma del cloroplasto
y las membranas tilacoidales. La combinacion de altas temperaturas y altas intensidades
luminosas son comunes en dias soleados durante el verano en muchas zonas del mundo Las
temperaturas superiotes a las Optimas reducen la fotosintesis, primero graduvalmente y en
forma reversible, pero cuando es rebasada la temperatura critica el dafio es irreversible
(Bjorkman, 1981; Powles, 1984) La inactivacién irreversible 1efleja dafios en las reacciones
del cloroplasto cuando persisten por algun tiempo, recuperandose dichos organelos con el
retormo a temperaturas mas favorables (Bjorkman, 1981; Powles, 1984) Varios autores han
reportado alteraciones del crecimiento en plantas de papa a temperaturas supradptimas. Sin
embargo, los cambios dependen fuertemente de la variedad En la presente investigacion se
analiz6 una muestra pequefia de germoplasma, donde observamos una reduccion general del
crecimiento bajo temperaturas diumas elevadas en condiciones de campo. Se observé una
marcada diferencia entre las variedades analizadas para los parametros estudiados Una
variacion semejante fue observada entre otros clones por Morpurgo y Ortiz, (1988); Levy et

al, (1990); Sattelmacher et al , (1990)
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Atlantic se comportd en forma parecida a Herta bajo condiciones templadas a lo largo
del dia, y a Alfa en condiciones de calor (Cuadro 2) Herta mostré un mejor crecimiento en
condiciones templadas pero resultd ser la variedad mas sensible a la reduccién en crecimiento
y rendimiento bajo condiciones cdlidas. En contraste, Alfa se mostrd como la variedad menos
susceptible a calor. Una evaluacion reciente bajo condiciones de alta intensidad luminosa y alta
temperatura en camara de crecimiento indicéd un bajo potencial de produccién en Alfa vy

Atlantic (Tibbitts et al,, 1992; Sarquis et al, 1996).

Bajo condiciones de calor, Jas plantas de las 3 variedades utilizadas, generalmente
emergieron antes y no florearon a excepcion de Herta (floracién temprana aproximadamente al
50 %,; no se registrd la existencia de fructificacién) Altas temperaturas promovieron en €stas
variedades que se imiciara mas temprano la tuberizacién pero sin lograr con éxito el
llenado de los tubérculos, los cuales completaron su ciclo con una reduccién de 15 dias
(Sarquis et al, 1996). Asimismo, las plantas desarrollaron menos tallos (20 v 80%, Alfa y
Herta respectivamente), la cantidad de tallos potenciales en promedio para las tres variedades
antes de Ja siembra fueron de 10 a 12; mostraron una reduccién en el 4rea foliar por planta a la
madurez, v los foliolos completaron su madurez en menos tiempo bajo calor (Cuadro 2)
Consecuentemente, a la madurez la materia seca acumwada en los drganos aéreos fue
drasticamente reducido, alcanzando tan solo 2.98 y 37 91% en Herta y Alfa respectivamente y
en comparacién a la acumulada en las plantas cultivadas en clima templado (Cuadro 3) La
acumulacion de materia seca en raiz también fue afectada negativamente (72 32 y 88 5% Herta
y Alfa respectivamente) aunque no tanto como en tallo Sattelmacher et al, (1990)
reportaron una reduccion en el tamafio del sistema radicular bajo temperatura elevada,
principalmente debido ala disminucién en el numero y longitud de raices laterales Por ofra
parte, v a pesar de un incremento en el numero de tubérculos por planta en condiciones de
calor, el rendimiento de tubérculos (acumulacion d.e materia seca) disminuyd entre 52 y 94 %
debido a un incremento en la proporcion de tubéreulos menores a 3 5 cm de largo, lo cuél asu

vez se debid a la reduccién en peso y porcentaje de materia seca de los mismos (Cuadro 3).

Una evaluacidén de campo similar mostrd, no una reduccidn del crecimiento, sino una

redistribucién del crecimiento (Moreno, 1985) cuando se cultivé a altitud elevada; el cultivar
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Huayro (S chaucha), un triploide nativo del Peru, desarrolld mayor crecimiento abajo
que arriba del suelo, mientras que en la costa produjo mas biomasa en drganos aéreos que en
los subterraneos, aunque no se alteré el nimero de tubéreulos Es probable que una especie
altamente domesticada tal como tuberosum sea mas vulnerable a la inhibicién por calor
que una silvestre como Solanum chaucha. En experimentos con 6 clones en mvernadero y
camara de crecimiento, Reynolds y Ewing, (1989) combinaron temperaturas del suelo y aire
para estudiar el efecto del calor sobre la tuberizacién Bajo un fotoperiodo de 16 h, intensidad
lurninosa natural v aire frio o caliente el suelo caliente no afectd el crecimiento aéreo ni el
estado de induccion de las hojas después de 6 a 10 semanas, pero el crecimiento de tubérculos
se vio seriamente afectado. Bajo un fotoperiodo de 12 b, 3504E. m” s y aire fifo o caliente,
nuevamente el suelo caliente no afectdé el crecimiento adreo pero el desarrollo de Jos
tubéreulos fue drésticamente reprimido. Sin embargo, en este caso el estado de induccién
foliar fue afectado negativamente en aire caliente independientemente de la temperatura del
suelo después de 7 semanas de iniciado el tratamiento Es bien sabido que los fotoperiodos
cortos y las altas intensidades luminosas inducen la tuberizacion (Ewing, 1981), mientras que
fotoperiodos largos y bajas intensidades luminosas no inducen la tuberizacién y en efecto,
agravan el dafio por calor, especialmente en clones tardios. Asi, es probable que en este
experimento la baja intensidad luminosa fuese el factor limitante. Ademas, la diferencia dé 3
semanas entre los dos estudios podria ayudar a explicar la reduccién en el estado de induccion
foliar en el estudio de menor duracién Aunque nosotros no efectuamos una evaluacién visual
del estado de induccidn foliar, observamos mayor abundancia de tubérculos, muchos de los
cuales eran sésiles, lo cual refleja un alto estado de induccion Midmore y Prange (1992)
reportaron una fuerte reduccitén del namero y peso de tubérculos a temperatura del
aire elevada De este modo, el numero de tubérculos por planta ha sido visto aumentar,

disminuir o permanecer inalterado por efecto de calor.

Thomton et al., (1996) reportaron una reduccion en las tasas de crecimiento aéreo en
condiciones de invernadero (25/12 y 35/25 °C dia / noche,) al 70, 85 y 88% (Russet Burbank,
sensible al calor), y Desitee y DTO-28, reportadas como tolerantes a calor, respectivamente)
ademas de porcentajes semejantes en la reduccidn de peso seco de tubérculos, aunque el

efecto del calor en la acumulacion de materia seca solo provocod una reduccién de 20, 10y
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6.1% en las variedades estudiadas Es probable que el comportamiento en estos estudios la
variacién clonal fuese opacado por la intensidad del estrés Para evaluar la variabilidad
genética por efectos de altas terperaturas las plantas deben estar expuestas a los factores
ambientales en campo y en zonas de clima calido, pues es muy cierto que en el campo las

plantas soportan temperaturas superiores a los 35° y 40° C.

Nuestras observaciones indican una reduccidon importante del porcentaje de materia
seca de tubérculos en plantas cultivadas bajo calor (Cuadro 3) Esto concuerda con
observaciones previas de inhibicion de acumulacién de almiddn en tubérculos bajo estas
condiciones (Krauss y Marschner, 1984) No se sabe si tal inhibicién resulta de un efecto
directo sobre sintesis de almidén; pero los datos obtenidos en el presente trabajo sobre el
efecto de la sintesis de sacarosa, muestran que el calor modifica fuertemente los patrones de
actividad de SPS (Figura 11) y esta en estrecha relacion con la temperatura foliar v con la
temperatura del suelo (Cuadro 7); asi como con la reduccién de las tasas de fotosintesis
aparente y neta ( Cuadro 4, 6 v las Figuras 1,2,3 v 4); eficiencia en el uso del agua (Figuras 6,7
y 8); tasas de respiracién aparente (Figura 4); tasas de respiracién oscura (Figura 5) entre
otros, viéndose afectado el transporte de azicares a los érganos demandantes En cuanto ala
magnitud de la respuesta del numero de tubérculos al calor, en tanto que tal numero refleja el
estado de induccién foliar (i.e. produccidn del estimulo de la tuberizacidén en hojas), nuestros
resultados, los de Moreno, (1985), v los de Manrique v Bartholomew (1991), indican que el
calor no impide la produccion del estimulo de la tuberizacion en la hoja A este respecto, la
disminucion del nimero de tubérculos reportada por Midmore y Prange, (1992) debe tomarse
con cautela, ya que en ese caso, la baja intensidad luminosa pudo haber sido un factor

limitante para la produccion de tal estimulo, asi como la corta duracién de los experimentos.

Nuestros datos confirman y también extienden reportes previos sobre la reduccién de
la tasa fotosintética bajo temperaturas supradptimas (Figuras 1,2 y 3) Nuestras mediciones
corresponden a dos etapas diferentes de desarrollo, antes (30 dds) y después (70 dds) de
iniciado el llenado de tubérculos Ademés de la fuerte variacién clonal, dos puntos' resultan
de interés: Primeramente, fue claro que la asimilacion fue drasticamente reducida por calor

en ambas etapas de desarrollo para las plantas establecidas en campo. Algunos investigadores
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han reportado caidas abruptas de la tasa de fijacién de carbono arriba de los 30° C bajo
diversas condiciones experimentales (Ku et al, 1977; Dwelle et al , 1981; Jager v Hammes,
1989; Midmore y Prange, 1992). Wolf et al, (1990) reportaron un efecto menos severo por
calor sobre fijacién de carbono. Argumentaron que su disefio experimental permitié la
adaptacién de las plantas al estrés de calor antes de las mediciones En nuestro caso las plantas
estuvieron en campo desde la siembra; alin asi, observamos una caida dréstica de la tasa de
fotosintesis aparente durante el ciclo diurno en las dos etapas de desarrollo mencionadas en
comparacién con la actividad de asimilacién bajo condiciones templadas (Cuadro 4) Al
incubar plantas en cémara de crecirniento y exponerlas a altas radiaciones (> 1200umol
m? s7) Atlantic y Herta mantuvieron tasas fotosintéticas del mismo orden de magnitud a Jas
reportadas por varios investigadores; sin embargo, en el rango de 25 a 35° C alin se
observaron tasas de asimilacidn aparente positivas en las variedades analizadas (7 a 15umoles
de CO, m® s™), volviéndose negativas a los 40° €. Es muy probable que el balance negativo
observado a temperaturas extremas se deba a alteraciones a nivel tilacoidal asi como a las
condiciones favorables para la fotoinhibicidn (cambios y/o dafios en los centros de reaccidn del
PSHO y PSI, manifestandose como una inhibicién de fotosintesis) y fotorespiracidon (proceso
en el cudl se consume O; v se libera CO, sin producir ATP o NADPH u otra ganancia

evidente)

En condiciones de temperatura ascendente por un periodo corto de 45 minutos de
exposicion a cada régimen térmico 20, 25, 30 y 35° C (tratamiento térmico acumulado de 3
horas en cada maceta utilizada para los cuatro tratamientos) se observd tasas de fotosintesis
aparente del mismo orden de magnitud entre los clones estudiados Sin embargo, se observo
un patron constante de fotosintesis en Herta (Figura 3) en 20 2 30° C, y aun mayor al 50%
respecto a Alfa (35°C); pero al incrementarse el tiempo de exposicidn (135 min ) el patrén de
fotosintesis se invirtid para 35° C entre Herta y Alfa, mientras que Atlantic presentd
consistentemente tasas intermedias (Figura 3). Respecto a la fotosintesis neta, fue interesante
localizar el punto de equilibrio, el cual es un indicador de la temperatura maxima del cultivo y
variedad para un desarrollo econémicamente redituable en cada clén estudiado {Figuras

la,1b,1c)
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La EUA calculada resultdé ser baja, cerca del 50% en comparacién a los valores
reportados por Nava y Larqué, (1990) pero de una manera muy consistente el patrén

observado indica cierta capacidad de adaptacién al calor.

En otros experimentos realizados bajo condiciones semejantes a las mencionadas con
anterioridad en los clones de papa, la exposicién de las plantas al calor fue de 135 min de
manera continua a cada una de las temperaturas (9 horas de exposicién al calor en plantas
tmicas en forma ascendente y continua) fue posible couobofar el efecto negativo del calor
sobre la fotosintesis aparente en las plantas de papa Los patrones observados en ambos
experimentos confirman los efectos de adaptacion y/o aclimatacion donde Herta, incrementa
ligeramente sus tasas fotosintéticas al final del tratamiento térmico pero solo a la mrtad de la
-actividad que caracterizé a plantas de Alfa También se puede observar que éstas plantas
(especialmente Herta) mostraron sefiales de aclimatacidén, pues una vez mantenidas bajo
condiciones constantes de 35°C durante un periodo de 9 horas, se encontraron valores de
EUA semejantes entre los clones estudiados; asi como tasas transpiratorias ligeramente
mayores en Atlantic y muy cercanas entre Alfay Herta ( cuadro 5). Mediciones simuitineas de
resistencia estomaética y tasa de transpiracion en plantas de papa han indicado variaciones
clonales entre localidades vy entre etapas de desarrollo enrespuesta al calor (Sarquis et al
1996). Las hojas de plantas méas jovenes se caracterizan comunmente por menores pérdidas
transpiratorias debido a mayores valores de resistencia estomatica que plantas adultas durante
el lenado de tubérculos (Sarquis et al, 1996). Nuestios datos de temperatura de las hojas en
los clones estudiados a 30° C se registrd las mayores tasas transpiratorias, donde Alfa ademas
" presentd menor resistencia estomatica respecto a Atlantic y Herta (cuadro 5) y las plantas que

mas transpiran son capaces de mantener temperaturas fisiologicas por més tiempo.

Bajo condiciones de temperatura controlada, la respuesta transpiratoria en las tres
variedades se caracterizd por tasas mayores en intervalos cortos, que en intervalos de
‘exposicion mayor Asimismo, se observaron tasas transpiratorias semejantes en las dos
condiciones experimentales arriba mencionados con respecto a las reportadas para condiciones
de campo en clima templado, pero en general muy por de bajo a las tasas reportadas para

clima calido Debido a que las plantas utilizadas fueron cultivadas v mantenidas en
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condiciones ambientales, hasta el momento de su utilizacidn experimental los resultados
encontrados especialmente para intervalos de exposicidn largos (9 horas de tratamiento),
reproducen fielmente el comportamiento del cultivo de papa (variedades Alfa, Atlantic y
Herta) bajo las variantes ambientales que ocurren a lo largo del dia en el campo con clima
templado, pero no asi para clima calido Estas respuestas pueden asociarse con la plasticidad
funcional de los genotipos y nos indican que existen buenas perspectivas de adaptar genotipos

de papa a climas subtropicales de México.

Nuestras observaciones sugieren que la reduccién en tasas de fijaciéon de CO; bajo
calor no puede atribuirse a limitaciones estomaticas sobre el intercambio gaseoso. Dicha
reduccion en fotosintesis aparente tal vés pueda ser explicada por la eficiencia en la fijacion
de CO, (EFC) por parte de RuBISCO. Es bien sabido que RuBISCO es una enzima
bifuncional, es muy abundante en los cloroplastos v comprende més del 40 % de la proteina
soluble total. La velocidad de reaccién carboxilasa es cuatro veces mayor que la de oxigenasa
en condiciones atmosféricas normales a 25° C; mientras que la concentracién de CO, en el
estroma es de 10umol, la de O, es 250umol. Esta actividad oxigenasa produce los substratos
para la fotorrespiracién y es favorecida por temperaturas elevadas (Sonnewald y Willmitzer,

1992)

Por otra parte, en plantas sembradas bajo condiciones de campo © en maceta, tanto en
clima templado como en clima calido, no es raro encontrar plantas cuyas hojas mantengan un
balance negativo de carbono al menos transitoriamente durante el dia Las variedades
estudiadas mostraron mayor eficiencia en la fijacién de carbono (EFC) en clima templado
respecto a clima calido (6 00x10° mol CO, .cm’ b / mol HyO e’ h'x107-San Jerénimo y
0.26x10° mol CO,.cm’ b / mol B0 em? h'x10" ® -Tlaltizapan, para la variedad Herta
respectivamente), pero al contrastar los indices de EFC en San Jerénimo respecto a los de
Tlaltizapéan, se observan drésticas diferencias donde la EFC en Tlaltizapan tuvo un valor del
26 % correlacionando alta y positiiramente con el porcentaje de reduccion (94 %) en la

produccion , para la variedad no tolerante al calor
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El crecimiento de tubérculos promovié mayores tasas de fotosintesis aparente en los
tres clones estudiados, tanto en la localidad templada como en la célida, ya sea por un
incremento en la tasa de fotosintesis (Herta y Atlantic), o por la extensién de su duracién
a lolargo del dia (Alfa). Esto indica que las tasas de fotosintesis son capaces de adaptarse a
la demanda de fotoasimilados como lo han sugerido Sonnewald y Willmitzer, (1992). Por otra
parte, se ha observado en el cultivo del algodén, que al seleccionar plantas para incrementar
el rendimiento, la capacidéd fotosintética de éste cultivo fue promovida a través de un
incremento en la conductancia estomatica (Cormish, et al, 1991). Se ha reportado un
incremento semejante en tasas de asimilacion en maiz durante el llenado del grano, atribuible a
una mayor actividad de RuBISCO (Loza-Tavera, et al, 1992), Sanchez de Jiménez et al,
(1995) han propuesto una mayor estabilidad de RuBISCO provocada por su interaccion con
RuBISCO Activasa para explicar este fendémeno Interacciones fuente-demanda sirmlares han
sido documentadas también en papa por Moorby (1568) quien observd un incremento
importante en la tasa de asimilacién de carbono y-en la tasa de exportacion de fotoasimilado
después de Ia iniciacién de tubérculos En ensayos de campo, Dwelle (1985) midié las tasas de
fotosintesis méas altas después de la iniciacién de tubérculos. Sale (1974) sugirid que la
fotosintesis neta se determina por el tamafio de los tubérculos formados. Dwelle (1985) ha
sugerido también que las mediciones de fotosintesis son mas indicativas de la fuerza de
demanda en los tubérculos que de la capacidad de las hojas como fuente para asimilar
carbono Puesto que estas observaciones implican cierto control del desarrollo sobre la
capacidad de asimilacion, la pregunta surge si es que los mismos mecanismos responsables de
la regulacién de la fotosintesis por el crecimiento responden a factores ambientales como la

temperatura elevada, o si es que son fendémenos fisiologicos distintos.

Nuestras observaciones de que las tasas de fotosintesis aparente se reducen tanto antes
como después de inictados los tubérculos (hasta el punto de hacerse negativas), asi como los
datos observados de resistencia estomatica a la difusién, pueden deberse al efecto de la
respiracién, mas que 2 un efecto mesofilico directo como responsable de las reducidas tasas
aparentes de asimilacion observadas. Sin embargo, también observamos en plantas mantenidas
a 40 °C (Cuadro 6) altas concentraciones de CO, intracelular y bajas tasas fotosintéticas, lo

cudl puede indicar inhibicion por elevado CO; y alto consumo de oxigeno como se observé en
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la Figura 5 Por otra parte, la mayor duracién de tasas de asimilacién bajas a temperaturas
elevadas (particularmente en Alfa) sugiere una caracteristica adaptativa de la especie a las
condiciones ambientales extremas que podrian ser de valor para un programa de

fitomejoramiento para resistencia a calor

En plantas intactas tratadas con gradientes térmicos se confirma que a temperaturas
mayores de 35° C las tres variedades reducen dréasticamente la fijacién de CO, Sin embargo,
en cuanto al consumo de oxigeno por parte de los tejidos expuestos a temperaturas altas, se
observo que las tasas de evolucion de O, (:L) fueron menores hasta en un 50% en la variedad
que presentd cierta tolerancia a calor (Alfz), coincidiendo con Thomton et al , (1996), quienes
reportaron bajas tasas de respiracion oscura asi como altas tasas de fotosintesis neta en otros
clones DTQ-28 (resistente a calor), en comparaciéon con la variedad Russet Burbank (sensible
al calor) Una analogia entre los clones mencionados anteriormente como resistentes a calor
con aquellos usados para nuestros estudios, sugieren una buena posibilidad de poder adaptar a

calor a la variedad Alfa.

Por otra parte, el andlisis bioquimico de mutantes de Arabidopsis ha revelado que la
reduccion en el contenido de almidén no promueve el incremento de sacarosa en hojas fuente
en condiciones de alta iluminacién Sin embargo, la reduccidén en la sintesis de almidon fue
compensada por una reduccion en las tasas de fotosintesis a altas irradiaciones (Neuhaus et al,
1990). Por otra parte, el principal control para la sintesis de sacarosa es la interconversién
entre fructosa-1,6-bis P v fructosa-6-P Worrell et al, (1991) clonaron el gene de SPS de
maiz, responsable de la sintesis de sacarosa-6-P y sobre expresaron ese gene en plantas
transgénicas de tomate El gene del maiz causd un incremento en la actividad de SPS superior
a seis veces en hojas de plantas transgénicas de tomate Esto causd una reduccién del

contenido de almidon en las hojas y un incremento del contenido de sacarosa al doble.

Nuestros resultados con plantas de papa (25 dds) de las variedades comerciales Alfa,
Atlantic v Herta mostraron, que la variedad sensible (Herta) bajo condiciones de clima
templado (20-17° C teroperatura aire-suelo, respectivamente) presentd tasas de actividad de

. 8PS de 100 a 220 umoles sacarosa/gp fh  durante el muestreo a lo largo del dia bajo
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condiciones limitantes y saturantes de sustrato de la enzima (Figura 10) , mientras que la
variedad tolerante (Alfa) mostrd una mayor actividad de SPS, con respecto a Herta en
condiciones in vitro saturantes y limitantes (Figura 92 y by 10) Varios reportes han sugerido
que }a cantidad de sacarosa presente en las hojas fuente es un factor limitante con respecto a la
capacidad de Jas hojas fuente (Sonnewald y Willmitzer, 1992) Estos autores mencionan que
un posible marcador para la manipulacién de la relacién entre sacarosa y almidén en hojas
fuentes puede ser la inhibicidon de sintesis de almidon y la estimulacién de la biosintesis de
sacarosa (la enzima ADPG pirofosforilasa es el mejor marcador para inhibir la sintesis de
almidén). Al exponer plantas de Herta a calor en camara de crecimiento con altas intensidades
luminosas durante varias horas (22 v 30 h; 46 y 54 h) a lo largo del ciclo diumo con
temperaturas de 21-25° C, asi como 42-35° C aire-suelo respectivamente, observamos altas
actividades iz vitzo de SPS (10:00 AM), en correlacién con la hora del dia y la temperatura,
(22 y 46 horas de exposicion al calor) Sin embargo, también observamos vna reduccion de la
actividad in vifro de SPS a la hora de mayor temperatura foliar (14:00 horas), lo cuél
probablemente se deba a alteraciones en la concentracién de metabolitos reguladores en
citoplasma y/o cloroplasto y tal vez desnaturalizacion de la enzima por efecto del calor. A este
respecto se ha observado Vassey, (1988) en hojas de espinaca (dicotiledonea) que la
actividad de SPS es regulada por-cambios de glucosa-6-P y Pi asi como por la cantidad de
triosas fosfato (Vassey, 1988) Asi mismo se ha reportado que en periodos oscuros se
incrementa la actividad de SPS y puede estar asociada con incrementos en la &egradacién de
almidon y con el incremento de metabolitos para la formaciéon de sacarosa presentes entre el
citoplasma y los cloroplastos Es claro que la actividad de SPS correlaciona con la tasa
fotosintética y con la presencia de varios metabolitos en citoplasma tales como triosas-P, G6P
y el inhibidor fructosa-2,6-bisP. En monocotiledéneas se ha reportado la existencia de una
relacién entre la actividad de SPS y cambios en la calidad y cantidad de luz asociada a la
regulacién por fitocromo Mientras en las plantas dicotiledéneas no existe ésta relacion de
regulacidn en la actividad de SPS, tal parece que la regulacién se da por ritmos circadianos
(Vassey, 1988). Por tal motivo es probable que los bajos rendimientos en el cultivo de papa se
deban tanto a limitaciones mesofilicas sobre la asimilacién, como a las altas tasas respiratorias

promovidas por temperaturas elevadas (Sarquis et al., 1996; Thornton, et al,, 1996).
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V1. CONCLUSIONES.

En el presente trabajo se reporta el efecto de la exposicidén de plantas de papa
(Solanum tuberosum L.) a altas temperaturas sobre algunas respuestas
fisiologicas y bioquimicas bajo condiciones de campo o bajo gradientes térmicos controlados.
Esta investigacion se desarrolld en tres etapas, (a) evaluaciéon para tolerancia a calor de tres
variedades comerciales de papa (Alfa, Atlantic v Herta) en dos zonas de climas contrastantes,
cdlido y templado, (b) evaluacidn de plantas de papa (cv Alfa y Herta) identificadas por su
capacidad de tolerancia y sensibilidad a calor bajo gradientes térmicos contrastantes en camara
de crecimiento y (c) determinacién de la actividad in vitro de SPS en hojas de papa cv Herta

(no tolerante al calor) bajo ciclos diurnos calidos en cdmara de crecimiento

1 Al caracterizar el crecimiento de las plantas de papa asi como la identificacién de los

clones tolerantes y/o sensibles al calor bajo condiciones de campo se observé lo siguiente:

a) Las temperaturas altas causaton cambios morfolégicos en las plantas de papa;
acortaron el perfodo vegetativo; el tiempo para el estimulo de la tuberizacién; el nimero de
tallos por planta; el tamafio de las hojas; la distribucién de materia seca y el peso seco de
tubérculos. Tales cambios fueron més pronunciados en Herta pero también se observaron en

Atlantic y Alfa

b) En clima célido la acumulacién de materia seca fue mayor en tallos respecto a raices y

tubérculos.

2 Al comparar el intercambio gaseoso, las tasas de fotosintesis neta, la eficiencia en el
uso del agua (EUA), la transpiracion y conductancia estomatica entre las variedades evaluadas
en condiciones de campo y bajo regimenes térmicos contrastantes en camara de crecimuento,

se observd lo siguiente:

a) En Tlaltizapan (condiciones de campo) se observé una alta variabilidad entre clones;

Alfa sostuvo tasas fotosintéticas por un mayor tiempo en ambas etapas de desarrollo (40y 70
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dds) respecto a Herta, ‘mientras que en cdmara de crecimiento a regimenes térmicos y tiempos
cortos y largos de exposicién a calor a 25 y 35 °C Alfa y Atlantic presentaron las mayores
tasas fotosintéticas respecto a Herta; esta Ultima present6 las mayores tasas fotosintéticas a
20° C; tal respuesta sugiere una estabilidad de membranas titacoidales en los tratamientos (20-
40° C) pues los patrones fotosintéticos indican el grado de tolerancia al calor por parte de los

clones estudiados.

b) El tratamiento térmico causd que las plantas de papa cultivadas en maceta v sometidas
independientemente a regimenes térmicos mostraran altas tasas de fotosintesis neta a 20 °C

para los clones Atlantic y Herta mientras que Alfa mostré mayores tasas fotosintéticas a 30 °C.

c) Las tasas transpiratorias a diferentes regimenes térmicos en cada tratamiento fueron
bajas para los tres clones. A 40 °C las tasas transpiratorias se redujeron drasticamente

indicando un cierre estomatico parcial en respuesta al calor

d) La conductancia estomatica en plantas intactas fue muy variable entre clones a20°Cy
los niveles mas bajos de conductancia estomética se obtuvieron a 40 °C. Estos resultados

correlacionan con las bajas tasas fotosintéticas y transpiratorias en plantas estresadas.

e) La eficiencia en el uso del agua (EUA) para plantas jovenes y plantas tuberizantes en
condiciones de campo para clima calido fueron bajas para los tres clones, mientras que en

clima templado, los niveles mas altos de EUA los presenté Herta, seguida de Atlantic y Alfa
) Para plantas cultivadas en maceta y tratadas independientemente en regimenes
. térmicos, se observd que los mayores niveles de EUA los presentd Herta a 20 °C, mostrando

una reduccidn directamente proporcional con el incremento de la temperatura.

3. Determinacién de la respiracién aparente (i vivo) y de la respiracién oscura (in vifro)

en hojas y/o discos de las variedades estudiadas

65



a) La respiracion aparente, medida como tasas de liberacién de CO, en los tres clones se
incrementd linealmente a tasas semejantes en el rango de 20 a 25 °C, mientras que a 30° C
Herta continué respirando. A 40° C, dicha respiracion aparente se redujo drasticamente en las

tres variedades.

b) La respiracion oscura, medida como tasas de consumo de oxigeno, se incrementd
linealmente durante todo el periodo de incubacién para cada temperatura Alfa a 35 °C mostrd
tasas semejantes a las obtenidas en Herta a 20 °C. El consumo total de oxigeno en Alfa y

Herta aumenté conforme se incrementd ia temperatura,

4 Actividad in vitro de sacarosa fosfato sintetasa (SPS) en hojas de papa tratadas en

calor y cultivadas bajo condiciones ambientales (clima templado) en maceta.

a) La actividad in vitro de SPS para plantas de papa se midié: (a) en condiciones
saturantes de sustrato, donde Herta presentd la mayor parte del muestreo actividad de SPS
constante hasta el medio dia y posteriormente un incremento continuo, mientras que Alfa al
medio dia, alcanz6 la méxima actividad de SPS y en forma paralela Atlantic pero con tasas
inferiores a lo largo del dia, debido quizas a la disposicién de fotoasimilados y la influencia det
calor del dia en dichos cultivares respectivamente Por otra parte, (b) en condiciones
limitantes, la actividad de SPS se redujo en Alfa y Herta pero con patrones semejantes a los
descritos anteriormente, solamente Atlantic a las 10 AM, logrdé la méaxima actividad

reduciéndose a tasas ligeramente inferiores y paralelas a Alfa durante la mayor parte del dia.

b) Las altas DFFF asi como las temperaturas altas de la camara de crecimiento
modificaron fuertemente la actividad in vitro de SPS. En las plantas de papa (Herta)
estresadas durante dos periodos continuos de calor (30 y 54 horas), se incrementé la actividad
de SPS (340 y 490pumoles sacarosa/g p fh) por las mafianas registrando temperaturas foliares
de 29° C y reduciéndose despuds del medio dia bruscamente con temperaturas foliares de 42°
C, correlacionando la reduccién de actividad de SPS con la variacidn de la temperatura {a

mayor temperatura sobre Ja planta, menor actividad de SPS segim nuestras observaciones)
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VIL. PERSPECTIVAS.

Después de analizar una pequefia muestra de variedades comerciales de papa
cultivadas en campo (clima calido y templado), v en macetas se observaron
patrones alterados sobre la acumulacién de materia seca en los drganos aéreos v subterraneos,
el intercambio gaseoso, la respiracion oscura y la actividad de SPS en tejido foliar Por tal
motivo se propone ampliar la evaluacién a cultivares que previamente se hayan reportado
como tolerantes al calor (temperatura superior a 35°C) v originadas de tubérculos

desarrollados en calor. Para tal efecto se propone lo siguiente:

a) Determinar el grado de induccién en el estimulo de tuberizacién foliar (esquejes) y
plantas intactas, bajo gradientes térmicos superiores a la temperatura Sptima con intensidades

luminosas menores a la fotosaturacion

b) Analizar la actividad de ADP-glucosa pirofosforilasa y Sacarosa fosfato sintetasa
durante el ciclo vegetativo en discos de hojas y tubérculos asi como en esquejes tuberizantes

cultivados en calor

c) Monitorear patrones hormonales durante el estrés de calor en las plantas de papa, asi

como el efecto de la aplicacion exdgena de reguladores del crecimiento (auxinas y etileno).

d) Monitorear el efecto del calor sobre la eficiencia fotoquimica (fluorescencia de

clorofila in vivo) a lo largo del dosel en plantas tolerantes al calor y cultivadas en climas

calidos.

e) Analizar 1a termoinhibicién de la reaccién fuminosa por medio de gradientes térmicos
y lummosos. a mivel tilacoidal en plantas de papa tolerantes al calor y cultivadas en climas

calidos.

f) Determinar la termotolerancia a mivel tilacoidal de plantas de papa incubadas en

regimenes térmicos contrastantes.
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g) Analizar los patrones respiratorios a nivel mitocondrial (in vitro) en discos de hojas y
tubérculos de papa estresadas en calor con el uso de inhibidores del transporte de electrones

para determinar la eficiencia en la sintesis de ATP

h} Investigar la respuesta termotolerante de la papa, 1.e, expresion de proteinas Heat-

shock.
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