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RESUMEN

Los cultivares de vid (Vitis vinifera L.) presentan distintos grados de sensibilidad
estomatica frente a eventos de deéficit hidrico, por lo que han sido clasificadas dentro de
un continuo entre plantas isohidricas y anisohidricas. Sin embargo, existe poca
informacion que relacione la respuesta estomatica al déficit hidrico con eventuales
procesos de fotoinhibicién y mecanismos fotoprotectores, como disipacion de energia en
forma de calor o la concentracion de clorofilas en las hojas. El objetivo de esta
investigacion fue determinar la respuesta hidrdulica, estomética, fotosintética,
transpiracion, fotoinhibicién y mecanismos de fotoproteccion en el cultivar ‘Chardonnay’
frente a un déficit hidrico progresivo. La investigacion consistié en someter a un estres
hidrico a plantas de ‘Chardonnay’ durante 26 dias, analizando su estatus hidrico,
intercambio gaseoso, fluorescencia de clorofilas, concentracion de clorofilas y contenido
de solidos solubles en las bayas. En respuesta al déficit hidrico, ‘Chardonnay’ presento
un comportamiento anisohidrico, reduciendo su potencial hidrico de xilema, gracias a una
baja sensibilidad estomatica, y disminuyendo en menor grado la tasa de transpiracion y
fotosintesis neta a lo largo del dia, al igual que la transpiracion y asimilacion neta diaria,
sin presentar fotoinhibicién en todo el experimento, ni aumentos en la disipacion de
energia en forma de calor ni cambios en la concentracion de clorofilas en las hojas. Lo
anterior estaria asociado a rasgos hidraulicos mas negativos, como punto de pérdida de
turgencia y potencial osmotico a plena hidratacion, que permitieron mantener estable la
fotosintesis durante el estrés hidrico.

Palabras claves: anisohidrico, fotoproteccion, punto de pérdida de turgencia, sensibilidad
estomatica.

ABSTRACT

Grapevine (Vitis vinifera L.) cultivars have different degree of stomatal sensibility in
response to water deficit events, for wich they have been classified within a continuum
between isohydric and anisohydric plants. However, there is little information that relates
the stomatal response to water deficit with eventual photoinhibition processes and
photoprotection mechanism, like energy disipation in the form of heat of chlorophyll
concentration. The aims of this research was to determinate the hydraulic, stomatal,
photosynthetic, transpiration, photoinhibition and photoprotection mechanism of
‘Chardonnay”’ in response to progressive water deficit. The research consisted of
subjecting plants of ‘Chardonnay’ to water stress during 26 days, analyzing water status,
gas exchange, chlorophyll fluorescence, chlorophyll concentration and soluble solids
content in berries. ‘Chardonnay’ displayed anisohydric behaviour in response to water
deficit, reducing the xylem hydraulic potential, due to low stomatal sensitivity, decreasing
to a lesser degree the transpiration and photosynthetic rate along the day, like daily
transpiration and daily photosynthesis, without presenting photoinhibition or increases in
the energy disipation in the form of heat or changes in the chlorophyll concentration. The
above would be associated to a more negative hydraulics traits, like turgor loss point and
osmotic potential at full rehydration, that hold stable the photosynthesis during water
stress.

Key words: anisohydric, photoprotection, stomatal sensitivity, turgor los point.



INTRODUCCION

El déficit hidrico controlado ha sido utilizado como manejo cultural en la vitivinicultura
con el objetivo de mejorar la calidad de las bayas utilizadas en el proceso de vinificacion.
Esta préactica se basa en mantener el estatus hidrico de las vides (Vitis vinifera L.) dentro
de limites definidos (Van Leeuwen et al., 2009; Basile et al., 2012; Balint y Reynolds,
2016) entre cuaja y envero, cuando el crecimiento de las bayas es sensible al déficit
hidrico, limitando el crecimiento vegetativo, mejorando el microclima para los racimos;
ajustando el crecimiento de las bayas, aumentando la relacién piel:pulpa; y promoviendo
cambios en el metabolismo de las bayas; aunque también induce multiples respuestas a
nivel de intercambio gaseoso (Jackson, 2014). En el corto plazo, las vides responden al
déficit hidrico reduciendo la pérdida de agua por transpiracion mediante el cierre de
estomas, evitando asi que se alcancen valores criticos de potenciales hidricos (W) en la
planta capaces de provocar fallas hidraulicas en los vasos xilematicos por cavitacion
(Gambetta et al., 2020). Lo anterior impacta negativamente sobre la fotosintesis, producto
de la reduccidn de la conductancia estomatica (gs) y del meséfilo al CO2 (gm) (Flexas et
al., 2008), y por dafios en el metabolismo fotosintético (Medrano et al., 2002). A largo
plazo, el déficit hidrico disminuye la tasa de division y expansion celular, el crecimiento
de tallos y hojas (Farooq et al., 2012), y puede inducir la senescencia prematura de éstas
(Tombesi et al., 2015).

La reduccién de la tasa fotosintética inducida por el deficit hidrico aumenta la ocurrencia
de fotoinhibicién, debido a una mayor absorcién de luz en exceso por las clorofilas, lo
que satura los sistemas fotosintéticos a menores intensidades de luz (Murata et al., 2007).
El aumento de energia de excitacion absorbida puede provocar desbalances entre el
fotodafio y mecanismos de reparacion de los sistemas fotosintéticos, lo cual esta asociado
al aumento de la sintesis de especies reactivas de oxigeno (ERO) en las membranas
tilacoidales de los cloroplastos, como superdxido, peroxido de hidrdégeno y oxigeno
singlete, que, en altas concentraciones, inhiben la sintesis de proteinas relacionadas a
mecanismos de reparacion del fotosistema Il (PSII), estimulando la fotoinhibicion de los
centros de reaccion del PSII (CRII) (Guidi et al., 2019), llevando a una reduccion de la
eficiencia cuantica del PSII y la tasa de transporte de la cadena de electrones (Foyer et
al., 2017).

Para evitar la ocurrencia de fotoinhibicion en las hojas, las plantas cuentan con
mecanismos capaces de reducir los excesos de luz en el PSII, mediante la disipacion de
energia en forma de calor (Foyer, 2018), cambios en la concentracion de clorofilas de las
hojas, aumentos de la sintesis de antioxidantes, y movimientos de hojas o
paraheliotropismo (Pastenes et al., 2005). Las vides, en particular, han sido consideradas
como especies resistentes a la fotoinhibicion (Medrano et al., 2002), gracias a que
presentan principalmente mecanismos de proteccion como la fotorrespiracion y la
disipacion de excesos de energia en forma de calor (Hochberg et al., 2012).

Si bien las vides han sido consideradas como una especie de uso agricola tolerante a la
sequia, se ha mencionado la existencia de variabilidad en cuanto al grado de sensibilidad
estomatica a un déficit hidrico entre cultivares (Shultz et al., 2003). Por esta razon,
durante los ultimos afios, se ha clasificado el comportamiento de los cultivares de vid
dentro de un continuo entre plantas isohidricas y anisohidricas (Hochberg et al., 2018).



Los cultivares de comportamiento isohidrico se caracterizan por mantener un potencial
hidrico foliar (Whoja) casi constante durante un déficit hidrico, gracias a una mayor
sensibilidad estomética, mientras que los cultivares anisohidricos reducen
progresivamente su Whoja @ medida que disminuye el agua disponible en el suelo, asociado
a una menor sensibilidad estomaética (Tardieu y Simonneau, 1998). Debido a esta
variabilidad de sensibilidades estométicas ante un déficit hidrico entre los distintos
cultivares de vid, se ha pensado que, en teoria, los cultivares anisohidricos, como
‘Chardonnay”’ (Alsina et al., 2007; VVandeleur et al., 2009; Pou et al., 2012), serian mas
tolerantes a la fotoinhibicion que cultivares isohidricos, debido a que cierran sus estomas
a potenciales hidricos de suelo mas negativos, lo que les permite mantener mayores tasas
fotosintétcias (Pou et al., 2012). Sin embargo, a pesar del interés entorno a la respuesta
de las vides frente al déficit hidrico, son pocos los estudios que han relacionado el
comportamiento estomatico con eventuales respuestas fisioldgicas, fotoinhibicién y
fotoproteccion para un mismo cultivar, y no existe informacién que relacione su estrategia
hidraulica frente al déficit hidrico con respuestas a nivel fotosintético en condiciones de
campo.



HIPOTESIS

Ante un déficit hidrico progresivo, Vitis vinifera L. cv. Chardonnay presentara una baja
sensibilidad estomatica, manteniendo altos niveles de conductancia estomatica y
fotosintesis, baja actividad fotoprotectora, sin presentar fotoinhibicion.

OBJETIVO

Objetivo general:

Determinar la respuesta hidraulica, estomatica, fotosintética, transpiracion, fotoinhibicion
y fotoproteccion en el cultivar Chardonnay, ante un déficit hidrico progresivo.



MATERIALES Y METODOS

Sitio de estudio

El experimento se realiz6 en la Vifia comercial ‘Matetic’, ubicada en la comuna de
Casablanca, Provincia de San Antonio, Region de Valparaiso (33°28'39.8"S,
71°28'37.1"0). El estudio se llevo a cabo entre el 31 de enero y 25 de febrero, durante la
temporada 2019 — 20.

Las determinaciones y estudios se realizaron en el Laboratorio de Fisiologia del Estrés en
Plantas de la Facultad de Ciencias Agronémicas de la Universidad de Chile, comuna de
La Pintana, provincia de Santiago, Region Metropolitana (33°34'5.99"S, 70°38'12.43"0).

Material bioldgico

En el ensayo se utilizaron vides (Vitis vinifera L.) del cultivar Chardonnay de 10 afios,
injertadas sobre portainjerto 1103 Paulsen, conducidas en espaldera con orientacion
Norte-Sur. Las vides son regadas mediante sistema de riego por goteo linea simple, con
rendimiento de 10 Ton ha™.

Tratamiento y disefio experimental

El experimento consistié en un ensayo con dos tratamientos, cada uno con un nivel de
riego diferente, con plantas sometidas a riego y plantas sometidas a déficit hidrico
progresivo, mediante el corte de riego. Antes de realizar la diferenciacion de riego, todas
las plantas utilizadas para el estudio recibieron el mismo riego. La diferenciacion de los
niveles de riego se realizé el 31 de enero del 2020, cercano a envero, y se mantuvo hasta
el 25 de febrero del 2020.

El ensayo consistié en un disefio en bloques completamente aleatorizados (DBCA),
siendo la pendiente el factor de blogueo. En cada bloque se establecieron los 2
tratamientos, donde cada tratamiento presentd 3 plantas consecutivas de vigor similar, y
las determinaciones se realizaron en la planta central de cada tratamiento. EI ensayo contd
con cinco repeticiones por tratamiento.

El tiempo fue considerado como un factor de interés en este estudio, ya que las variables
analizadas fueron evaluadas en la misma unidad experimental a través del tiempo, lo cual
implica que la estructura de parcelas corresponde al de una parcela dividida.



Manejo del experimento

La duracion total del experimento fue de 26 dias. Para diferenciar las plantas segun
tratamiento, se marcaron con cintas identificando el nimero de la repeticion y tratamiento
de riego. Para inducir la sequia progresiva se instalaron tapa goteros en las lineas de riego.
Las determinaciones se realizaron a los 5, 15, 21 y 26 dias después de la diferenciacion
de riego (DDDR). Al final del experimento, se repuso el agua de riego en las plantas
sujetas a déficit hidrico.

Determinaciones

Durante el experimento se midieron las respuestas fisiologicas de plantas del cv.
‘Chardonnay’ al déficit hidrico, mediante variables relacionados a potenciales hidricos de
la planta, intercambio gaseoso de la hoja, fluorescencia de clorofilas, contenido de
clorofilas en las hojas y contenido de s6lidos solubles en las bayas. Se seleccionaron hojas
representativas, completamente expandidas, sanas y sin dafios mecanicos en cada
orientacion de la espaldera, para cada unidad experimental. Se utilizaron hojas distintas
para las mediciones de intercambio gaseoso Yy de fluorescencia de clorofilas para medir a
lo largo del tiempo. Las mediciones de potenciales hidricos, intercambio gaseoso y
fluorescencia de clorofilas se realizaron simultaneamente.

Variables meteorologicas

Durante el experimento se recolectaron datos relacionados a las variables meteoroldgicas
de radiacion fotosintéticamente activa (PAR), déficit de presion de vapor del aire (DPV)
y temperatura media del aire (T°C) en cada momento en que se realizaron las mediciones.
Los datos fueron obtenidos de la estacion meteoroldgica de la Vifia Matetic.

Potencial hidrico

Los estatus hidricos de las plantas se midieron utilizando una camara de presion tipo
Scholander (Scholander et al., 1965) (PMS Intrument, 600D, USA). Las mediciones de
potencial hidrico de pre alba (Wpq) fueron realizados en la madrugada, mientras que las
de potencial hidrico de xilema (Wxilema) Se midieron 5 a 6 veces durante el dia, a las 10:00;
11:00; 13:00; 16:00, 17:00 y 18:00 horas. Las mediciones realizadas entre las 10:00 y
13:00 horas se realizaron en la orientacion este de la espaldera, mientras que las
mediciones realizadas entre las 16:00 y 18:00 horas se realizaron en la cara oeste. Para
las mediciones de Wxilema, 1as hojas se cubrieron con toallas de papel himedas y luego con
bolsas plasticas aluminizadas (PSM Instrument, USA) una hora antes de las mediciones.
Estas determinaciones siempre se realizaron por el lado de la espaldera expuesto a la luz
del sol.

Curvas presion — volumen

Las curvas presion vs volumen se realizaron segin Lawren y Pasquet-Kok (2010). Al
final del experimento se escogieron 9 plantas al azar pertenecientes al mismo cuartel,



independientes a las utilizadas en los tratamientos, y se recolect6 1 brote por cada planta.
Los brotes fueron sumergidos en agua limpia por 20 minutos y luego se escogié una hoja
ubicada en la parte central de cada brote, entre el 5° y 12° nudo, cortandola con una
cuchilla y dejandole un peciolo de 6 — 8 cm de longitud desde la lamina. Posteriormente,
el extremo distal del peciolo fue sumergido en una solucion, filtrada (0,22 pum) y
desgasificada, de KCI 10 mM y CaCly, para rehidratar la hoja durante toda la noche. El
potencial hidrico de pérdida de turgor (¥1Lp), potencial osmotico a plena turgencia (mo) Y
la capacitancia de la hoja (Cnoja) Se determind en las hojas de cada brote mediante la
técnica de secado en meson. Las hojas se secaron lentamente en el meson a baja
intensidad luminosa (PAR < 50 umol de fotones m2s™?), registrandose el potencial hidrico
de la hoja (Whoja) Y €l peso de esta, hasta alcanzar un Whoja menor de -2,5 MPa. En ese
momento se escanearon las hojas y se secaron en horno a 70°C durante 72 horas para
obtener el area y peso seco de cada una de ellas.

Para cada hoja se determind el contenido relativo de agua (CRA) y los cambios de los
valores de Whoja* se graficaron versus 1-CRA. El Wr.p se determind como el punto de
inflexion entre la porcion lineal y no-lineal del grafico, el o se obtuvo mediante la
extrapolacion de la relacion lineal de la curva después del punto de pérdida de turgor de
la curva en CRA =1 (Tyree y Hammel, 1972). Finalmente, la capacitancia absoluta por
area foliar de la hoja a plena turgencia (Choja) Se calculé a partir de la pendiente de la
porcion lineal de Whoja Y CRA antes de Wrip, normalizado por el contenido de agua a
saturacion y el area foliar.

Intercambio gaseoso

Las mediciones de intercambio gaseoso se realizaron siempre en la misma hoja durante
el experimento, 6 veces al dia, a las 10:00; 11:00; 13:00; 16:00, 17:00 y 18:00 horas,
utilizando un equipo IRGA (PPSystems, CIRAS-I1, USA). Las primeras tres mediciones,
entre las 10:00 — 13:00 horas, se realizaron en hojas expuestas al este de la espaldera,
mientras que las ultimas tres mediciones, entre las 15:00 — 18:00 horas, se realizaron en
las hojas expuestas en la cara oeste. Los parametros medidos fueron la asimilacion neta
de COz (An), conductancia estomatica (gs) y transpiracion (E). La eficiencia del uso del
agua intrinseca se estimd mediante la division de An por gs, mientras que la eficiencia del
uso del agua instantanea se estim6 mediante la division de An por E.

El total diario de asimilacion neta y transpiracion de la hoja se obtuvo mediante la
integracién de la curva descrita por la variacion diaria de Ax y E por cada repeticion
usando el método del trapecio (Rogers et al., 2004).

Conductividad hidraulica de la planta

La conductividad hidraulica de la planta (Ky) se estimo a partir de la relacion entre la tasa
de transpiracion de la hoja y el diferencial entre el potencial hidrico de pre alba —
xilematico a medio dia (Sperry y Pockman, 1993):

E

K, =
T AW — Pima)

Donde Kn representa la conductividad hidraulica de la planta, E representa la transpiracion
de la hoja de mediodia, representando de esta forma la transpiracion de toda la planta,



mientras que Wpa y Wmd representan el potencial el potencial hidrico de pre-alba y
xilematico al mediodia, respectivamente.

Fluorescencia de clorofilas

Las mediciones de fluorescencia de clorofilas fueron realizadas con un fluorémetro de
pulso modulado (Hansatech, PMS2, UK). Estas se realizaron durante el dia, a las 06:00,
10:00; 11:00; 13:00; 16:00, 17:00 y 18:00 horas, donde las mediciones realizadas entre
las 10:00 - 13:00 horas se ejecutaron en la orientacién este de la espaldera, mientras que
las mediciones entre las 15:00 - 18:00 horas se realizaron en la cara oeste. Los pardametros
obtenidos mediante las mediciones fueron la eficiencia cuantica méaxima del PSII
(Fv/Fm), disipacién de energia no fotoquimica (NPQ) y disipacion de energia
fotoquimica (qP).

La eficiencia cuantica méaxima del PSII (Fv/Fm) se midi6 a las 06:00 am. Para obtener
los parametros de fluorescencia minima (Fo) y fluorescencia maxima (Fm), se realizaron
mediciones en hojas previamente adaptadas a la oscuridad con pinzas durante una hora.
Posteriormente, las hojas fueron sometidas a un haz de luz de baja intensidad (0,1 pmol
de fotones m? s%), con lo cual se obtuvo Fo. Luego, se sometieron a las hojas a un pulso
de luz saturante de 3.000 umol de fotones m2s™, obteniéndose Fm. La variable Fv se
obtuvo de la diferencia entre Fm y Fo. La relacion Fv/Fm se utilizé para determinar el
grado de fotoinhibicidn del PSII en las hojas que fueron medidas (Baker, 2008).

Tras las mediciones realizadas en oscuridad, estas se adaptaron a la luz mediante luz
actinica (680 pmol de fotones m2 s?), con lo cual se obtuvo Fs. Luego, las hojas se
sometieron a un pulso de luz saturante de 3.000 umol de fotones m2s™ para obtener Fm’.
Finalmente, las hojas se taparon para dejarlas en oscuridad y se sometieron a un haz de
luz rojo lejano de baja intensidad (0,1 de 3.000 pumol de fotones m2s?) durante 30
segundos para obtener Fo’. Estas mediciones se realizaron 6 veces durante el dia, a las
10:00, 11:00, 13:00, 16:00, 17:00 y 18:00 horas. Para obtener NPQ y qP se realizaron los
siguientes célculos descritos por Maxwell y Johnson (2000):

NPO — (Fm —Fm")

¢= Fm
(Fm' —Fs)

qP = ———F—<
(Fm' —Fo'")

Concentracion de clorofilas

La concentracion de clorofilas se evaluo indirectamente, una vez en el dia, mediante un
sensor SPAD (Minolta SPAD 502, Osaka, Japon) en hojas pertenecientes al mismo brote
en que se realizaron las mediciones de intercambio gaseoso. Se escogieron hojas
localizadas en la parte inferior, media y superior de cada brote. En cada hoja se realizaron
tres mediciones, en dos lobulos laterales y en la parte central de la hoja, evitando las
nervaduras, y se registrd el promedio de las tres evaluaciones para el contenido de
clorofilas en las hojas.



Contenido de sélidos solubles en las bayas

El contenido de sélidos solubles de las bayas se midi6 utilizando un refractometro
termocompensado portatil. Para realizar las mediciones se seleccioné un racimo por
planta, de las que se utilizaron tres bayas al azar. Luego, se exprimieron las bayas para
obtener el liquido.

Analisis estadistico

En el estudio, el tiempo fue considerado como un factor de interés, ya que las variables
analizadas fueron evaluadas en la misma unidad experimental a través del tiempo, desde
el inicio de los tratamientos, lo cual implica que la estructura de parcelas corresponde al
de una parcela dividida, por lo que los datos fueron analizados mediante modelos lineales
mixtos:

yl-jk =u+ Ri + T] + (RT)l] + Bk + PPl(k) + sijk

Con Yij representado el valor de la observacion de la unidad experimental; p representd
la media general del ensayo; R; es el efecto asociado al tratamiento de riego (parcela
principal); T; como factor Tiempo (sub-parcela); (RT);; correspondié a la interaccion del
factor Riego y Tiempo; Bk como el efecto bloque; y PPix) como el error de la parcela
principal; i es el error de la sub-parcela.

Al encontrar diferencias significativas en la interaccion, o en los factores actuando de
manera independiente, se realizaron pruebas de comparaciones multiple de Fisher (p-
valor < 0,05).

Para realizar el andlisis estadistico se utilizd el software estadistico INFOSTAT y para el
disefio de graficos se utilizd el software RStudio.



RESULTADOS
Condiciones ambientales

Radiacion fotosintéticamente activa

Durante el experimento los promedios de radiacion fotosintéticamente activa (PAR) en
las mafianas correspondid a 1.724,9, al mediodia a 1.922,3 y en las tardes a 1.550,3 umol
fotones m2 s (Figura 1 A - D). Durante las mediciones realizadas en el este de la
espaldera, las hojas estuvieron expuestas a 1.630 y 1.889 umol fotones m2 s, mientras
que las hojas de la cara oeste estuvieron sometidas entre 1.610 y 1.750 umol fotones m
st

Déficit de presién de vapor

El déficit de presion de vapor del aire (DPV) fue, en las mafianas, 1,7 KPa, al mediodia
de 2,0 KPa y en las tardes de 1,7 KPa (Figura 1 E - H). A los 15 y 26 dias desde la
diferenciacion de riego (DDDR) se registraron los valores mas altos de DPV, mientras
que alos 5y 21 DDDR, el DPV fue mas bajo. En las primeras dos jornadas de medicion,
el DPV fue mayor cuando se realizaron las mediciones en las hojas expuestas al este de
la espaldera, mientras que, en las ultimas dos jornadas, el DPV fue mayor cuando se
realizaron las mediciones en la cara oeste.

Temperatura media del aire

La temperatura media del aire fue similar durante todas las jornadas de medicién (Taire,
Figura 11 - L). La temperatura media del aire durante el experimento en las mafianas fue
24,5°C. La temperatura méxima fue, en promedio, 26,7°C y se registrd al mediodia.
Durante la tarde, la temperatura promedio fue de 23,8°C. Al igual que con el déficit de
presién de vapor, en las primeras dos jornadas, los mayores niveles de Taire OCUrrieron
entre la mafiana y el mediodia, cuando se realizaron en las hojas expuestas al este de la
espaldera, mientras que, en las Ultimas dos jornadas, la Taire fue mayor durante la tarde,
cuando se evaluaron las respuestas de las hojas expuestas al oeste.
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Figura 1. Variacion de la radiacion fotosintéticamente activa (PAR, A - D), deficit de
presion de vapor (DPV, E - H) y temperatura media del aire (T°, | - L) a lo largo del
dia y del experimento. Las columnas del panel de izquierda a derecha representan 5,
15, 21 y 26 dias desde la diferenciacion de riego (DDDR). Cada punto representa la
media de cada momento de medicion. Barras de error indican error estandar (EE).

Estatus hidrico

Potencial hidrico de prealba (¥pd)

El déficit hidrico progresivo disminuy6 el potencial hidrico de prealba (¥pq) de las plantas
del tratamiento sin riego (SR), siendo significativamente menores que las plantas del
tratamiento con riego (CR) durante todo el ensayo (Figura 2 A). Los Wpq de las plantas
del tratamiento SR presentaron valores de -0,40 MPa durante la primera jornada de
medicion, y alcanzaron los -0,49 MPa a los 26 DDDR, siendo el valor mas negativo de
todo el ensayo; mientras que los Wp4 de las plantas del tratamiento CR se mantuvieron
entre -0,21 y -0,29 MPa durante todo el experimento.

Potencial hidrico de medio dia (¥ma)

Al igual que el Wyq, el potencial hidrico de xilema de medio dia (Wmd) de las plantas SR
fue significativamente menor que las plantas CR durante todo el ensayo, presentando
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valores de -0,96 MPa en la primera jornada de medicion, y alcanzo los -1,11 MPa a los
26 DDDR, sin encontrarse diferencias significativas en el tiempo en dicho tratamiento
(Figura 2 B). Las plantas CR, en tanto, mantuvieron valores de Wmq entre -0,63 y -0,85
MPa en todo el experimento.

En la figura 3 se presenta la relacion lineal entre el Wma versus Wpq de las plantas del
cultivar Chardonnay durante todo el ensayo, considerando ambos tratamientos de riego.
A medida que el Wpq se hacia més negativo, el Ymq disminuy6 progresivamente a una
relacion (o) de 1,30 MPa MPat, lo cual, bajo el modelo de Martinez-Vilalta et al. (2014),
corresponde a un comportamiento anisohidrico extremo en respuesta al déficit hidrico
progresivo al que estuvo sometido durante el experimento.

Conductividad hidraulica (Kn)

Durante el experimento, el déficit hidrico progresivo redujo la conductividad hidraulica
de ‘Chardonnay’ (Kn, Figura 2 C), donde las plantas SR presentaron valores
significativamente menores a las plantas CR en todo el ensayo. En el dia 5 DDR, la Ky de
las plantas SR fue de 10,6 mmol H,O m? s MPal, manteniéndose entre 7,0 y 7,8 mmol
H,O0 m? s! MPa?! durante las siguientes jornadas, sin encontrarse diferencias
significativas en este tratamiento a lo largo del tiempo. Las plantas CR, por su parte,
presentaron valores entre 10 y 19 mmol H,O m s* MPa durante todo el ensayo.

Potencial hidrico de xilema (Wxilema)

El potencial hidrico de xilema (Wxilema) disminuy0 a lo largo del dia en cada jornada de
evaluacion en respuesta al déficit hidrico progresivo (Figura 4). E1 Wxiiema de las plantas
CR se mantuvo entre los -0,52 y -0,85 MPa en todo el experimento, mientras que las
plantas SR presentaron valores de Wxilema €ntre -0,83 y -1,15 MPa durante todo el ensayo.
A los 5 DDDR, el Wxiema fue significativamente mayor en las plantas SR durante la
mafiana y mediodia, en las mediciones realizadas en hojas expuestas al este de la
espaldera, mientras que en la tarde sélo hubo diferencias significativas a las 15:00 horas,
en las hojas expuestas hacia el oeste (Figura 4 A). A partir de la jornada 2 en adelante, el
Yyilema de las plantas SR fue significativamente mayor que las plantas CR, independiente
de la hora del dia, en ambas caras de las espalderas (Figura 4 B-D).

Curva presion volumen

El cv. Chardonnay presentd valores promedios de potencial hidrico de punto de turgencia
(nTLP), potencial osmético a plena hidratacion (o) Y modulo de elasticidad de la pared
celular (¢) de -2,18, -1,82 y 16,05 MPa, respectivamente (Cuadro 1). A pesar de que
Wqilema disminuy6 en respuesta al déficit hidrico, las plantas SR no alcanzaron valores de
Wiilema cercanos a mwrep que hubieran inducido marchitez en las hojas.
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Figura 2. (A) Potencial hidrico de prealba (¥d), (B) potencial hidrico de mediodia (¥md)
y (C) conductividad hidraulica (Kn) a lo largo del experimento en plantas con riego
(CR) ysinriego (SR). Cada punto representa la media de 5 plantas. Medias con letras
mayusculas diferentes sefialan diferencias significativas entre tratamientos a lo largo
del tiempo (p<0,05). Barras de error indican error estandar (EE).
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Figura 4. Potencial hidrico de xilema (Wxilema) @ l0 largo del dia en cada jornada de
medicion en plantas con riego (CR) y sin riego (SR). Las columnas del panel de
izquierda a derecha representan 5, 15, 21 y 26 dias desde la diferenciacion de riego
(DDDR). Cada punto representa la media de 5 plantas. Medias con letras mayusculas
diferentes sefialan diferencias significativas entre tratamientos a lo largo del tiempo
para cada jornada de medicion (p<0,05). Barras de error indican error estandar (EE).

Cuadro 1. Rasgos hidraulicos derivados de la curva presién volumen en plantas del Cv.
Chardonnay expuestas a riego. Los simbolos mo, trLp Y € representan el potencial osmatico
a plena hidratacion, punto de pérdida de turgencia y moédulo de elasticidad,
respectivamente. Cada valor representa la media y su error estandar (n = 9).

0 TTLP b
MPa MPa MPa
-1,82 + 0,04 -2,18 + 0,06 16,04 + 0,67
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Intercambio gaseoso
Conductancia estomatica (gs)

La conductancia estomatica (gs) disminuy0 en respuesta al déficit hidrico (Figura 5 A -
D). Durante todo el experimento, las plantas CR presentaron valores promedio de gs entre
164 y 373 mmol H,O m? s, mientras que las plantas SR presentaron valores entre 112
y 301 mmol H,0 m?s™, A los 5 DDDR no hubo diferencias significativas en gs entre los
tratamientos en ningin momento del dia (Figura 5 A), y a partir de la segunda jornada en
adelante, la gs de las plantas SR fue significativamente menor que las plantas CR. A los
15 DDDR, independiente de la hora del dia, la gs del tratamiento SR fue
significativamente menor presentando valores entre 112 y 178, y 136 y 140 mmol H20
m s, mientras que las plantas CR presentaron valores entre 223 y 258 mmol H,0 m™
sty 204 y 222 mmol H.0 m? s, en las mediciones de la mafiana y de la tarde,
respectivamente (Figura 5 B). A los 21 DDDR, las plantas SR fueron significativamente
menores a las plantas CR durante todo el dia, a excepcion de la medicién de las 16:00
horas, sin encontrarse diferencias significativas en gs en el tratamiento SR a lo largo del
dia (Figura 5 C), mientras que a los 26 DDDR, las plantas SR presentaron valores de gs
significativamente méas bajos que las plantas CR en todo el dia, a excepcidon de las 18:00
horas (Figura 5 D).

Asimilacion neta (An)

En respuesta al déficit hidrico, la asimilacion neta (An) disminuyd (Figura 5 F - H).
Durante todo el ensayo, las plantas CR presentaron valores Ay entre 12,6 y 19,9 umol
CO, m?s? mientras que las plantas SR presentaron valores entre 10,0 y 21,5 umol CO;
m2 st Al igual que ocurrié con gs, no hubo diferencias significativas entre los
tratamientos a los 5 DDDR, y a partir de la jornada 2 en adelante, la An de las plantas SR
fue significativamente menor, presentando valores entre 10,0y 14,3,y 11,5y 13,7 umol
CO2 m2 s, durante la mafiana y tarde, respectivamente. Durante la jornada 2 y 3, hubo
diferencias significativas entre los tratamientos en la cara este, en las mediciones
realizadas entre las 09:00 y 13:00 horas, mientras que en la tarde s6lo hubo diferencias
significativas a las 17:00 horas, donde las plantas SR presentaron valores inferiores a las
plantas CR, A los 26 DDDR, la An de las plantas del tratamiento SR fueron
significativamente menores a las plantas CR durante toda la jornada, independiente de la
hora de medicion.

La asimilacion neta diaria (Ang) disminuy6 en respuesta al déficit hidrico en ambas
orientaciones (Figura 7 A, B). En la orientacion este, las plantas CR presentaron valores
de Ang entre 30,7 y 38, 5 pmol CO2 m d*, mientras que las plantas SR presentaron
valores entre 20 y 34 umol CO, m2 d. En la cara oeste, por su parte, las plantas CR
presentaron valores entre 27,2 y 38,7 umol CO, m2d?, y las plantas SR entre 21,4y 41,3
umol CO, m? d. En ambas orientaciones hubo diferencias significativas entre los
tratamientos a partir de los 15 DDDR, donde las plantas SR presentaron valores
significativamente menores a las plantas CR. En la cara este, los valores de Ang de ambos
tratamientos fueron mas bajos en la segunda jornada de medicion, mientras que, en la cara
oeste, los valores mas bajos se presentaron a los 15 y 26 DDDR, coincidiendo con los
dias en que hubo mayor DPV.
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Transpiracion de la hoja (E)

La transpiracién de la hoja (E), al igual que An y gs, disminuyd en respuesta al déficit
hidrico en las plantas del tratamiento SR (Figura 5 | - L). En todo el ensayo, las plantas
CR presentaron valores de E entre 3,2 y 7,8 mmol H,O m? s, mientras que las plantas
SR presentaron valores entre 3,0 y 5,9 mmol HO m? s?. A los 5 DDDR, no hubo
diferencias significativas entre la E de las hojas del tratamiento CR y SR en ninguna hora
del dia (Figura 5 I). A partir de la jornada dos en adelante, la E de las plantas SR fue
significativamente menor, presentando valores entre 4,41y 5,06 y 3,01 y 5,49 mmol H,0O
m2 s en las mafianas y en las tardes, respectivamente (Figura 5 J - L). Al igual que con
An, la E de las platas SR durante la segunda jornada de medicion fue significativamente
menor a las plantas CR en las mediciones realizadas entre la mafiana y mediodia, mientras
que en la tarde s6lo hubo diferencias significativas a las 17:00 horas. A los 21 DDDR
hubo diferencias significativas entre los tratamientos, a excepcién de la medicion
realizada a las 16:00 horas, mientras que a los 26 DDDR hubo diferencias significativas
durante casi toda la jornada, a excepcion de la medicion realizada a las 18:00 horas.

La transpiracion diaria (Eq), al igual que Ang, disminuy0 en respuesta al déficit hidrico en
ambas orientaciones (Figura 7 By C). En la care este, las plantas CR presentaron valores
de Eq entre 11,5y 14,6 mmol H,O m d1 durante todo el ensayo, mientras que las plantas
SR presentaron valores entre 8,4 y 10,6 mmol H,O m? d*. En la cara oeste, por su parte,
las plantas CR presentaron valores entre 9,1 y 12,2 mmol H.O m? d, y las plantas SR
entre 7,1 y 12,5 mmol H.0 m™ d. En la orientacion este la Eq fue significativamente
menor en las plantas SR durante todo el ensayo, mientras que, en la orientacion oeste,
hubo diferencias significativas entre los tratamientos a partir de la segunda jornada en
adelante.

Temperatura de hoja

Durante el experimento, la temperatura de las hojas se mantuvo, en promedio, entre 25 y
36°C en ambos tratamientos (Figura 6). A los 5 DDDR no hubo diferencias significativas
entre los tratamientos, mientras que a los 15 DDDR, la temperatura de las hojas del
tratamiento SR fueron significativamente mayores que las plantas CR durante gran parte
del dia, entre las 12:00 y 17:00 horas, presentando temperaturas de 30 a 34°C, mientras
que las plantas CR presentaron 29 a 33°C. A los 21 DDDR no hubo diferencias
significativas entre los tratamientos, y a los 26 DDDR la temperatura de las hojas del
tratamiento SR fueron significativamente mayores que las plantas CR a las 09:00 y 12:00
horas.

Eficiencia del uso del agua intrinseca (An/gs)

Durante el experimento, la eficiencia del uso del agua intrinseca (An/gs) de las plantas CR
presentaron valores entre 0,045 y 0,097 pmol CO, mmol™ H,O, mientras que las plantas
SR presentaron entre 0,051 y 0,098 pmol CO, mmol™ H,0 (Figura 8 A - D). Durante las
primeras dos jornadas no hubo diferencias significativas entre los tratamientos en ninguna
hora del dia. A los 21 DDDR la An/gs de las plantas SR sélo fue significativamente mayor
a las plantas CR durante el mediodia y a las 17:00 horas, mientras que a los 26 DDDR las
plantas SR fueron mayores durante las 11:00 y 17:00 horas, y durante las 18:00 horas la
An/gs de las plantas CR fue significativamente mayor que las plantas SR.
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La figura 9 representa la relacién entre la asimilacion neta (An) versus la conductancia
estomatica (gs) en ambas caras de la espaldera. La An disminuyd en respuesta a la
reduccion de gs. La pendiente de esta relacion fue, en general, mas marcada a valores de
gs Mas bajos que a valores mas altos. En las hojas expuestas al este, la pendiente de esta
relacion fue significativamente mayor que en las hojas expuestas en la cara oeste.

Eficiencia del uso del agua instantanea (An/E)

Al igual que An/gs, el déficit hidrico no afecto la eficiencia del uso del agua instantanea
(AN/E) durante el experimento (Figura 8 E - H). En todo el ensayo, las plantas CR
presentaron valores entre 2,1 y 5,2 umol CO> mmol™? H,0, mientras que las plantas SR
presentaron valores entre 2,5 y 4,5 pmol CO, mmol* H;0, y s6lo hubo diferencias
significativas en la jornadas 1, a las 09:00 horas, en la jornada 3, a las 18:00 horas, y en
la jornada 4, a las 17:00 horas, donde la An/E fue mayor en las plantas SR; mientras que,
en la dltima jornada, a las 18:00 horas, la AN/E de las plantas CR fue significativamente
mayor que las plantas SR.
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Figura 5. Conductancia estomatica (gs), asimilacion neta (An) y transpiracion (E) a lo
largo del dia y a lo largo del experimento. Las columnas del panel de izquierda a
derecha representan 5, 15, 21 y 26 dias desde la diferenciacion de riego (DDDR).
Cada punto representa la media de 5 plantas. Medias con letras mayusculas diferentes
sefialan diferencias significativas entre tratamientos a lo largo del tiempo para cada
jornada de medicion (p<0,05). Barras de error indican error estandar (EE).
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significativas entre tratamientos a lo largo del tiempo (p<0,05). Barras de error
indican error estandar (EE).

015 F A BIF c D
- CR
—_ -®- 3R
Q
F012
gn.og
&
(%]
go06
3
003
-
D |9
8 E FlF G H
)
= a L _
g A
E . BC A
g 4 _ero OE g B s A [ B
2 Ch NGRS Aot = €0
=2 DEF DE DE H B BC TS === BC
w2 FG B e A F cD
F DE
U |5

L L L . A L L L . . . L
10 12 14 16 18 10 12 14 16 18 10 12 14 16 18 10 12 14 16 18
Hora Hora Hora Hara

Figura 8. Eficiencia del uso del agua intrinseca (An/gs) e instantanea (An/E) a lo largo del
dia y del experimento. Las columnas del panel de izquierda a derecha representan 5,
15, 21y 26 dias desde la diferenciacion de riego (DDDR). Cada punto representa la
media de 5 plantas. Medias con letras mayusculas diferentes sefialan diferencias
significativas entre tratamientos a lo largo del tiempo para cada jornada de medicién
(p<0,05). Barras de error indican error estandar (EE).

30 - Al B

20

15

Ay (umol CO, m2s™")

0 100 200 300 400 5000 100 200 300 400 500
gs (mmol H,0 m2s7™) gs (mmol H,0 m2s™")

Figura 9. Relacion entre asimilacién neta (An) y conductancia estomatica (gs). Circulos
blancos representan las mediciones realizadas en las plantas con riego (CR) y
triangulos rojos las mediciones realizadas en las plantas sin riego (SR). (A) representa
hojas orientadas al este de la espaldera y (B) representa hojas orientadas al oeste de
la espaldera.
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Fluorescencia de clorofilas

Rendimiento cuantico maximo del PSII (Fv/Fm)

El rendimiento cuéntico del fotosistema Il (PSII) durante prealba (Fv/Fm) se utiliz6 para
determinar el grado de fotoinhibicién en el PSIl). En la cara este, las plantas CR
presentaron valores de Fv/Fm entre 0,84 y 0,86, mientras que las plantas SR presentaron
valores entre 0,85y 0,86, siendo significativamente mayor a los 21 DDDR (Figura 10 A).
En el oeste, por su parte, las plantas CR presentaron valores de Fv/Fm entre 0,80 y 0,83,
mientras que las plantas SR presentaron valores entre 0,81 y 0,83 (Figura 10 B). En la
orientacion este de la espaldera, el Fv/Fm de las plantas SR fue significativamente mayor
a las plantas CR durante los dias 21 y 26 DDR, mientras que, en la cara oeste, no hubo
diferencias entre los tratamientos en ninguna de las jornadas (Figura10 Ay B

Extincion no fotoquimica de las clorofilas (NPQ)

Durante el ensayo, a medida que el déficit hidrico se intensificaba, las plantas SR
presentaron aumentos en la extincion no fotoquimica de las clorofilas (NPQ),
principalmente en las mediciones realizadas entre la mafiana y mediodia, en las hojas
orientadas al este de la espaldera, mientras que, en las tardes, la NPQ aumento levemente
en las mediciones realizadas cercanas al atardecer, no obstante, estas diferencias no
fueron significativas en ningun momento del experimento (Figura 11 A, C, E, G). En todo
el ensayo, las plantas CR presentaron valores de NPQ entre 1,12 y 2,41, mientras que las
plantas SR presentaron valores entre 0,72y 2,76.

Extincidn fotoquimica de las clorofilas (gP)

Al igual que NPQ, la extincion fotoquimica de las clorofilas (qP) no fue afectado por el
déficit hidrico en todo el ensayo (Figura 11 B, D, F, H), donde no se presentaron
diferencias significativas entre los tratamientos en ningdn momento. Durante el
experimento, las plantas CR presentaron valores de gP entre 0,24 y 0,71, mientras que las
plantas SR presentaron valores entre 0,08 y 0,85.
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Figura 10. Rendimiento cuantico maximo del PSII (Fv/Fm) durante el experimento. (A)
Fv/Fm en la orientacion este, (B) Fv/Fm en la orientacion oeste. Cada punto
representa la media de 5 plantas. Medias con letras mayusculas diferentes sefialan
diferencias significativas entre tratamientos a lo largo del tiempo (p<0,05). Barras de
error indican error estandar (EE).
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Figura 11. Extincion no fotoquimica (NPQ) y fotoquimica (qP) de clorofilas a lo largo
del dia y a lo largo del experimento. Las columnas del panel de izquierda a derecha
representan 5, 15, 21y 26 dias desde la diferenciacién de riego (DDDR). Cada punto
representa la media de 5 plantas. Medias con letras mayusculas diferentes sefialan
diferencias significativas entre tratamientos a lo largo del tiempo para cada jornada
de medicidn (p<0,05). Barras de error indican error estandar (EE).
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Concentracidn de clorofilas en las hojas

Concentracién de clorofilas

La figura 12 contiene la evolucion de la concentracion de clorofilas, estimadas
indirectamente por medio de un SPAD, en hojas distribuidas en la parte inferior, media 'y
superior del follaje para ambas caras de la espaldera. En la cara este, las hojas inferiores
fueron similares durante todo el experimento, donde las plantas CR y SR presentaron
valores entre 42,5y 46,2 y 41,2 y 44,5, respectivamente. Las hojas de la parte media
fueron levemente mayores en las plantas SR, presentando valores entre 44,3 y 47,4,
mientras que las plantas CR presentaron entre 41,2 y 46,7, siendo estadisticamente
diferentes a los 15 y 21 DDDR. En las hojas superiores, las plantas CR presentaron
valores entre 36,8 y 46,0, mientras que las plantas SR presentaron entre 38,6 y 46,4, sin
presentar diferencias significativas entre los tratamientos (Figura 12 A — C). En la cara
oeste, por su parte, la concentracion de clorofilas en las hojas inferiores fue similar entre
los tratamientos, donde las plantas CR presentaron entre 39,4 y 43,8, mientras que las
plantas SR presentaron valores entre 40,4 y 45,4. En las hojas del medio, la concentracion
de clorofilas de las plantas CR fue entre 38,6 y 44,3, mientras que las plantas SR
presentaron entre 40,5 y 44,8, sin diferencias entre los tratamientos, al igual que en las
hojas superiores, donde las plantas CR presentaron una concentracion de clorofilas entre
37,1y 43,4, mientras que las plantas SR presentaron entre 35,8 y 44,4 (Figura 12 D — F).

Contenido de sélidos solubles en la baya

Contenido de sélidos solubles

El contenido de solidos solubles en las bayas de las plantas SR fue levemente mayor
durante el experimento, sin embargo, no se encontraron diferencias significativas entre
los tratamientos (Figura 13). En ambos tratamientos, el contenido de solidos solubles de
las bayas aument6 progresivamente desde el inicio del experimento hasta el final, donde
las plantas CR presentaron valores de 8,6 y 17,5 °Brix, mientras que las plantas SR
presentaron valores de 10,5 y 17,7 °Brix, al inicio y al final del experimento,
respectivamente.
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Figura 12. Concentracion de clorofilas en hojas de ‘Chardonnay’ a lo largo del
experimento, en hojas basales (A,D), hoja del medio (B,E) y hoja superior (C,F).
Cada punto representa las mediciones realizadas en la orientacion oeste. Cada punto
representa la media de 5 plantas. Medias con letras mayusculas diferentes sefialan
diferencias significativas entre tratamientos a lo largo del tiempo (p<0,05). Barras de
error indican error estandar (EE).
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Figura 13. Contenido de solidos solubles (°Brix) en bayas de ‘Chardonnay’ a lo largo del
experimento. Cada punto representa la media de 5 plantas. Medias con letras
mayusculas diferentes sefialan diferencias significativas entre tratamientos a lo largo
del tiempo (p<0,05). Barras de error indican error estandar (EE).
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DISCUSION

Las vides presentan comportamientos hidraulicos y fotosintéticos contrastantes en
respuesta a un déficit hidrico. Durante 26 dias se sometio a vides del cv. ‘Chardonnay’ a
un déficit hidrico progresivo en condiciones de campo para inducir respuestas a nivel
fisiol6gico como fluorescencia de clorofilas, senescencia y metabolismo de las bayas,
estando expuestas, en promedio, a déficit de presidn de vapor en el aire (DPV) de 1,82
KPa, temperaturas medias del aire (T°) de 25,05 °C, y a 1732,49 umol de fotones m2s*
de radiacion fotosintéticamente activa (PAR) (Figura 1).

Durante el experimento, el déficit hidrico provoco la reduccion de los potenciales hidricos
de pre alba (Wpd) y de mediodia (Wmd) (Figura 2). En vides, tanto el ¥ps como Wmd han
sido utilizados como indicadores del estatus hidrico (Van Leeuwen et al., 2009; Basile et
al., 2012). El Wpq se considera una aproximacion del estatus hidrico del suelo, pues, en
teoria, los potenciales hidricos de las plantas se igualan a la del suelo debido a la ausencia
de transpiracion, mientras que el Wmd considera el contenido de agua en el suelo y la
transpiracion de la hoja. El Wpq del tratamiento sin riego (SR) disminuy6 desde -0,40 a -
0,49 MPa, mientras que el Wmg disminuyo desde -0,96 a -1,11 MPa, indicando que
"Chardonnay’ estuvo sometido a un estrés hidrico leve durante la primera jornada de
medicion, y a un estrés hidrico moderado desde la segunda hasta la dltima jornada, a los
26 DDDR.

Aunque las vides han sido consideradas como especies resistentes al déficit hidrico, no
todos los cultivares responden de la misma forma, pues se ha reportado que algunas de
estas presentan un fuerte control del potencial hidrico foliar, mientras otras presentan un
control menos intenso, lo cual ha llevado a clasificar a las vides dentro de un continuo
entre plantas isohidricas y anisohidricas (Schultz, 2003). Durante el experimento, el valor
o de ‘Chardonnay’, que representa la pendiente de la relacion entre el Wma versus el Wpq
(Martinez-Vilalta et al., 2014), fue de 1,30 MPa MPa!, que puede interpretarse como un
comportamiento anisohidrico extremo (Figura 3), coincidiendo con resultados obtenidos
en otras investigaciones realizadas sobre el mismo cultivar (Pou et al., 2012; Vandeleur
et al., 2009). Los cultivares con comportamiento anisohidrico se caracterizan por
disminuir progresivamente su Wmq en respuesta a la disminucion del contenido de agua
en el suelo, asociado a una baja sensibilidad estomatica al déficit hidrico. No obstante,
cabe sefialar que el grado de isohidricidad de un cultivar no seria un rasgo intrinseco, sino
mas bien podria estar influenciado por el ambiente y portainjertos (Villalobos-Gonzalez
etal., 2019).

En el ensayo, el déficit hidrico indujo la disminucién de la conductividad hidraulica (K,
Figura 2 C), potencial hidrico de xilema (Wxilema, Figura 4), conductancia estomatica (gs),
transpiracion (E) y asimilacion neta (An) (Figura 5). La reduccion del Wxilema les permitiria
a las plantas sometidas a deficit hidrico mejorar su capacidad de extraer agua desde el
suelo, aunque también aumenta el riesgo de alcanzar valores de Wyilema Capaces de inducir,
en casos extremos, fallas hidraulicas por cavitacion (Tombesi et al., 2015). En respuesta
a esto, las vides cierran parcial o totalmente sus estomas para regular la pérdida de agua
por transpiracion y evitar que ocurran fallas hidraulicas en los vasos xilematicos, aunque
también limita la asimilacion neta (Gambetta et al., 2020). La regulacion estomatica
responde a sefiales hidraulicas y quimicas (Buckley, 2019), sin embargo, serian las
sefiales hidraulicas las que inducen el cierre estomatico en respuesta a un déficit hidrico,
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mientras que las sefiales quimicas, como el &cido abscisico (ABA), serian las responsables
de mantener cerrado los estomas en las vides (Tombesi et al., 2015).

A pesar de que la transpiracion diaria de ‘Chardonnay’ (Eq, Figura 6) disminuyd
significativamente en las plantas del tratamiento SR, esta se mantuvo constante a lo largo
del experimento, lo que pudo estar relacionado a la mantencion de la conductividad
hidraulica (Kn). La mantencion de Eq durante el experimento pudo contribuir a que el Wpq
fuera significativamente menor, concordando con Pou et al. (2012), quienes sefialan que
‘Chardonnay’, comparado con otros cultivares, disminuyé con mayor rapidez el
contenido de agua del suelo debido a una menor reduccion de Kn y gs, o que serian
caracteristicas varietales (Bota et al., 2016). La asimilacion neta diaria (And), por su parte,
también disminuyd significativamente en las plantas sometidas a déficit hidrico, donde,
al igual que Eg, s6lo disminuyé entre 20 — 30%, con relacion a las plantas CR en todo el
experimento, lo cual podria estaria vinculado a un ajuste osmotico, permitiendo que los
estomas se encuentren abiertos a potenciales hidricos mas negativos, ayudando a
mantener la turgencia en las hojas durante eventos de sequia (Pou et al., 2012); 0 a rasgos
hidraulicos como potencial hidrico de pérdida de turgencia (mrLp), potencial osmotico a
plena turgencia (mo) y médulo de elasticidad (g). El wrp ha sido reconocido como un
rasgo hidraulico vinculado a la tolerancia a un deficit hidrico que representa el potencial
hidrico en que las hojas empiezan a marchitarse, asi como también el potencial hidrico
del suelo en que la planta no es capaz de recuperarse del marchitamiento (Barlett et al.,
2012). Tombesi et al. (2014) encontraron que el cultivar anisohidrico ‘Sangiovese’
presentdé mayores valores de potencial hidrico de pérdida de turgencia (mrLp) Y potencial
osmotico a plena turgencia (o) que el cultivar isohidrico ‘Montepulciano’. Ademas, se
ha mostrado que cultivares de vid con valores mas negativos de nrip Y 7o, estan
relacionados a mayores valores de conductividad hidraulica (Kn) y transpiracion (E)
(Dayer et al., 2020). En este experimento, ‘Chardonnay’ presentd valores mrLp, To y € de
-2,18 MPa, -1,82 MPay 16,05 MPa, respectivamente, siendo valores mas negativos a los
reportados en otros cultivares de Vitis vinifera L. (Tombesi et al., 2014; Dayer et al.,
2020), lo que permitiria explicar la mantencion de Ki, Eq y Ang a lo largo del tiempo.

La eficiencia del uso del agua intrinseca (An/gs) fue levemente mayor en las plantas
sometidas a deficit hidrico, aunque no hubo diferencias significativas con las plantas del
tratamiento CR (Figura 7). En respuesta a un estrés hidrico moderado, las vides reducen
la asimilacién neta (An) en menor grado que la conductancia estomatica (gs) y, como
consecuencia, la eficiencia del uso del agua intrinseca es mayor que en condiciones de
riego (Chaves et al., 2010). Estos resultados en ‘Chardonnay’ coinciden con Pou et al.
(2012), quienes asocian esta respuesta a que, durante un déficit hidrico moderado, este
cultivar reduce levemente su conductancia estomatica y en menor grado su asimilacion
neta, lo cual ocurre incluso en condiciones de riego (Bota et al., 2016). En cuanto a la
eficiencia del uso del agua instantanea (An/E), a pesar de que la transpiracion (E)
disminuy0 en respuesta al deficit hidrico, AN/E no presentd diferencias en relacion a las
plantas CR. La eficiencia del uso del agua instantanea presenta una relacion inversamente
proporcional al déficit de presion de vapor entre la hoja y el aire (DPVhoja-aire), Y €N vides
sometidas a estrés hidrico moderado, An/E puede ser igual al de plantas regadas (Schultz
y Stoll, 2010; Zufferey et al., 2017), debido a que la temperatura de las hojas de las plantas
estresadas incrementa producto de la reduccion de gs, aumentando DPVhoja-aire,
provocando mayores valores de DPVnoja-aire (Schultz y Stoll, 2010; Zufferey et al., 2017).
En ‘Chardonnay’, estos resultados podrian deberse a que tanto E como An disminuyeron
en proporciones similares, y a que este cultivar presentaria la capacidad de mantener su
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temperatura de hoja y déficit de presion de vapor hoja cercano a la del aire durante un
estrés hidrico moderado (Pou et al., 2012).

La conductancia estomatica ha sido utilizada como un indicador de referencia para
analizar los efectos de la sequia sobre la actividad fotosintética, debido a que muchos
pardmetros relacionados a la fotosintesis dependen mas de la conductancia estomatica
que de indicadores de estatus hidrico, como potenciales hidricos de la planta (Cifre et al.,
2005). Utilizando la conductancia estomatica como parametro integrativo del grado de
déficit hidrico, Medrano et al. (2002) establecieron 3 fases de respuesta de la fotosintesis
que pueden ser diferenciados en un gradiente de estrés hidrico en vides: estrés hidrico
leve, definido por la reduccién de gs de valores cercanos a 500 hasta los 150 mmol H.O
m2 s%; estrés hidrico moderado, cuando la gs presenta valores entre 150 y 50 mmol H20
m2 s, y estrés hidrico severo, cuando gs alcanza valores inferiores a 50 mmol H,O m
s, Durante el ensayo las plantas de ‘Chardonnay’ sometidas a déficit hidrico presentaron,
en promedio, valores de conductancia estomatica cercanos a 228 mmol H.O m? s’
durante la primera jornada de medicion, y entre 150 y 100 mmol H,0 m?2s™, en el resto
de las jornadas de mediciones. Estos valores indican que, durante la primera jornada, las
plantas SR estuvieron sometidas a estrés hidrico leve, donde la reduccion de la
fotosintesis neta se debe principalmente al cierre estomético, y se caracteriza por la
disminucion relativamente pequefia de An Yy la reduccion de la concentracion de CO2 sub-
estomatica (Ci); mientras que, en las siguientes jornadas, estuvieron sometidas a estrés
moderado, y se caracteriza por una reduccién mas marcada de An y Ci, acompafado por
la disminucion de la tasa de transporte de electrones (ETR), lo cual se debe aun a
limitaciones estomaticas, no obstante, las limitaciones no estomaticas, como la
disminucion de la actividad de la enzima Rubisco, o la regeneracion de ribulosa-1,5-
bifosfato (RuBP), empiezan a desarrollarse.

En condiciones de campo, rara vez las plantas estan sometidas a una sola condicién de
estrés y, generalmente, los eventos de déficit hidrico suelen estar acompafiados por altas
temperaturas e intensidades luminicas (Mittler, 2006). En vides, la fotosintesis alcanza el
punto de saturacion luminica entre los 900 y 1200 pmol de fotones m st (Palliotti et al.,
2014), y durante todo el ensayo, la radiacion PAR fue superior a los 1.200 umol de fotones
m2s?, ante lo cual puede considerarse que las plantas estuvieron sometidas a excesos de
luz. Bajo estas condiciones, un déficit hidrico puede aumentar los riegos de que las plantas
sufran fotoinhibicion (Gambetta et al., 2020). Lo anterior, debido a que la disminucion
de An asociado al cierre estomético puede provocar desbalances entre la energia absorbida
y la energia utilizada para procesos fotoquimicas (Urban et al., 2017), induciendo
aumentos en la produccién de especies reactivas de oxigeno que, eventualmente, pueden
llevar a fotoinhibicion del fotosistema Il (PSII).

Si bien las vides han sido caracterizadas como especies resistentes a la fotoinhibicion,
gracias a que presentan mecanismos de fotoproteccion, como la disipacion de energia
absorbida luminica en exceso en forma de calor (NPQ) y fotorrespiracion, principalmente
(Hochberg et al., 2012), se ha propuesto también que la variabilidad en la sensibilidad
estomatica al déficit hidrico podria influir en la susceptibilidad a la fotoinhibicion en vides
(Medrano et al., 2002), donde los cultivares anisohidricos, en teoria, serian mas tolerantes
a la fotoinhibicion, comparados con cultivares isohidricos, debido a un menor control
estomatico, que conlleva a una menor reduccion en la tasa de asimilacion neta y tasa de
transporte de electrones. En este sentido, Pou et al. (2012) destacan que ‘Chardonnay’,
durante un estrés hidrico moderado exhibié un comportamiento cercano a anisohidrico, y
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present6 una mayor Ay Yy tasa de transporte de electrones (Jay) comparado con cultivares
isohidricos, lo que le permitid ser més tolerante a la fotoinhibicion durante un estrés
hidrico moderado.

La ocurrencia de fotoinhibicion del PSIl en ‘Chardonnay’ durante el experimento se
evalu6 mediante el rendimiento cuantico maximo del PSII (Fv/Fm). En general, valores
de Fv/Fm sobre 0,83 son considerados 6ptimos para la mayoria de las plantas (Maxwell
y Johnson, 2000), y valores inferiores a 0,75 son indicadores de fotoinhibicién (Guidi et
al., 2019). En base a lo anterior, ‘Chardonnay’ no present6 fotoinhibicion durante el
experimento, pues Fv/Fm se mantuvo constante con valores entre 0,85 — 0,87 y 0,81 —
0,83 en la cara este y oeste, respectivamente (Figura 9). La extincion fotoguimica de las
clorofilas (qP), que refleja el estado redox del aceptor primario del PSII, quinona A (Qa),
y que permite cuantificar la proporcion de centros de reaccion del PSII abiertos (Kalaji et
al., 2016), puede disminuir como resultado de la saturacion de la fotosintesis por exceso
de energia absorbida (Maxwell y Johnson, 2000), no disminuy0 en respuesta al déficit
hidrico en las plantas de ‘Chardonnay’ al estar expuestas a estrés hidrico moderado
(Figura 10). Estos resultados apoyan la idea de que las vides, bajo estrés hidrico
moderado, no presentan fotoinhibicion (Pou et al., 2012), y que este proceso ocurriria
cuando las plantas estdn sometidas a estrés hidrico severo (Hochberg et al., 2012).

En el ensayo, aunque hubo leves aumentos en la disipacién de energia en forma de calor
(NPQ) de las plantas SR a medida que el déficit hidrico se intensificaba, no hubo
significativas en cuanto a NPQ entre los tratamientos (Figura 10), por lo que este
mecanismo no contribuyd a disipar energia en exceso durante un estrés hidrico moderado.
Medrano et al. (2002) mencionan que aumentos importantes en NPQ ocurririan a valores
de conductancia estomatica inferiores a 150 mmol H.0 m?s?, donde la asimilacion neta
y la tasa de transporte de electrones (ETR) disminuyen, siendo un mecanismo de
disipacion de energia que compensa tales reducciones. Flexas et al. (2002), por otra parte,
sefiala que la conductancia estomética debe reducirse entre 60 y 70% antes de observar
cambios en ETR y aumentos en NPQ, mientras que, en este ensayo, las plantas de
‘Chardonnay’ sometidas a déficit hidrico solo presentaron reducciones de la fotosintesis
entre 30y 40% con respecto a las plantas CR. En paralelo al aumento de NPQ, es probable
que haya ocurrido un aumento de xantofilas de-epoxdidadas en hojas de ‘Chardonnay’
expuestas a déficit hidrico, debido a que la disipacion de energia en forma de calor se
encuentra directamente relacionado al ciclo de las xantofilas (Takahashi et al., 2011),
donde se ha observado que plantas sometidas a déficit hidrico aumentan los contenidos
de xantofilas de-epoxidadas, principalmente zeaxantina, jugando un rol clave en reducir
o evitar la formacion de especies reactivas de oxigeno (ERO), potenciando la capacidad
de disipar los excesos energia en forma de calor, y preservando asi la membrana tilacoidal
de los cloroplastos de la oxidacion. En vides se ha reportado que el pool de xantofilas y
el ciclo de de-epoxidacién aumentan cuando se enfrentan a déficit hidrico severo, en
paralelo con incrementos en los valores de NPQ (Palliotti et al., 2015), por lo que es
probable que "Chardonnay’ haya aumentado su contenido de xantofilas de-epoxidadas.

El déficit hidrico no indujo reduccion en la concentracion de clorofilas en las hojas, a
excepcion de las hojas ubicadas en la parte media del follaje, donde el tratamiento SR fue
mayor, en hojas expuestas al este de la espaldera (Figura 11), segun el indice de
concentracion de clorofilas, que se correlaciona con el contenido de clorofilas en las hojas
(Richardson et al, 2002). Los pigmentos de las hojas, como las clorofilas, son sensibles
al estrés hidrico, y eventos de déficit hidrico podrian inducir la degradacion de estas
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(Trigo-Cérdoba et al., 2015). Esto ha sido interpretado como un mecanismo de proteccion
que evita dafios en el sistema fotosintético por altas exposiciones a la luz, mediante la
reduccion de la absorbancia de las hojas para prevenir procesos de fotoinhibicién vy,
ademas, se considera como un mecanismo de aclimatacion de la vid (Palliotti et al., 2015).
Por otra parte, la disminucion en la concentracion de clorofilas durante un déficit hidrico
también puede estar asociado a procesos de senescencia prematura, especialmente en
hojas de mayor edad. La senescencia de hojas es un proceso de muerte celular programada
que permite la movilizacion de nutrientes hacia tejidos en activo crecimiento, como hojas
nuevas, flores o frutos (Schippers, 2015). En respuesta a un déficit hidrico, las plantas
aumentan la concentracion de ABA en las hojas y esto puede desencadenar la senescencia
prematura en hojas maduras, mediante la induccién de la expresion de genes respiratory
burst oxidase homologe (RbOH) que codifican NADPH oxidasas, por medio del factor
de transcripcion NAC WITH TRANSMEMBRANE MOTIF 1-LIKE 4 (NTL4), el cual
es inducido por ABA, contribuyendo al aumento en la concentracién de EROs,
encargadas de promover la senescencia (Lee et al., 2012). Tombesi et al. (2015) plantean
que vides con comportamientos cercanos a anisohidrico inducirian senescencia mas
temprano que cultivares isohidricos, debido a una mayor acumulacion de ABA en las
hojas, sin embargo, este proceso ocurriria cuando las vides estdn sometidas a estres
hidrico severo.

Finalmente, se ha reportado que el déficit hidrico puede afectar el metabolismo de las
bayas. Las bayas, al igual que las hojas, también acumulan osmolitos en respuesta al
déficit hidrico (Gambetta et al., 2020), sin embargo, esta respuesta puede variar entre
cultivares (Deluc et al., 2009), lo cual podria tener relacion con la variabilidad en la
sensibilidad estomaética al déficit hidrico en las vides (Chaves et al., 2010; Hochberg et
al., 2015). Aunque el contenido de so6lidos solubles en las bayas de ‘Chardonnay’
sometidas a estrés hidrico fue levemente mayor durante el experimento, no hubo
diferencias significativas con el tratamiento con riego (Figura 13), concordando con los
resultados de Deluc et al. (2009), quienes asociaron esta respuesta a que ‘Chardonnay’
presentaron una baja concentracion de ABA en las bayas, sefial que induce aumentos en
el consumo de hexosas. Por otra parte, también se ha mencionado que, el déficit hidrico
tendria un mayor efecto en la acumulacion de azlcares en la baya cuando se realiza antes
de envero (Chaves et al., 2010), aunque una eventual diferencia en concentracion de
solidos solubles también puede ocurrir por efecto del menor volumen de las bayas, sin
afectar la cantidad de azUcares descargados en el fruto (Pastenes et al., 2014).
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CONCLUSIONES

A partir de los resultados obtenidos en el ensayo, se aprueba la hipétesis, ya que, ante un
déficit hidrico progresivo que estrese moderadamente a Vitis vinifera L. cv ‘Chardonnay’,
esta disminuye significativamente su potencial hidrico xilematico, exhibiendo un
comportamiento anisohidrico, manteniendo sus estomas parcialmente abiertos. Lo
anterior se asocia a rasgos hidraulicos como el punto de pérdida de turgencia y potencial
osmatico a plena hidrataciébn mas negativos, lo que le permite operar a potenciales
hidricos de suelo mas negativos.

Paralelo al cierre parcial de estomas, la asimilacion neta y la transpiracion de
‘Chardonnay’ disminuye significativamente, y a similar magnitud, pero en menor grado
que la reduccion de la conductancia estomatica.

Al mantener relativamente constante la tasa de asimilacion neta, la disipacion de energia
en forma de calor (NPQ) de ‘Chardonnay’ no aumenta significativamente, lo cual también
le permite evitar la fotoinhibicion durante un estrés hidrico moderado.

Finalmente, la concentracion de clorofilas de ‘Chardonnay’ no disminuye
significativamente durante en estrés hidrico moderado, lo cual implica que este no es un
mecanismo de fotoproteccidon importante en estas condiciones, y que tampoco ocurren
procesos asociados a la senescencia de hojas.
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