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RESUMEN

El poroto presenta movimientos paraheliotropicos que son movimientos foliares de las
plantas para evadir la luz incidente directa y evitar asi un fotodafio. Se ha observado, sin
embargo, que la temperatura ambiente, foliar y del pulvinulo también pueden influir en
dichos movimientos. Debido a la poca claridad que existe frente al verdadero estimulo que
provocan los movimientos paraheliotropicos, en el presente estudio se evalud el efecto de la
temperatura ambiente sobre la magnitud de los movimientos paraheliotrépicos. También, el
efecto del sombreamiento, en la Iamina foliar y/o el pulvinulo, sobre la magnitud de los
movimientos paraheliotrépicos, ambos efectos en los cultivares Orfeo INIA (Ol) y Arroz
Tuscola (AT). A medida que la temperatura del aire es reducida el angulo foliar aumenta en
ambos cultivares. Al sombrear el pulvinulo o la lamina foliar se observé que el angulo foliar
se mantuvo abierto por lo que se puede inferir que se necesita del estimulo de luz para inducir
movimientos paraheliotropicos.

Ya que los movimientos paraheliotropicos son inducidos por condiciones ambientales
limitantes, se comprobd que el efecto de la aplicacion de acido abscisico (ABA), en la ldmina
foliar y el pulvinulo, sobre el paraheliotropismo en los cultivares Orfeo INIA y Arroz
Tuscola. La aplicacion de ABA en la lamina foliar y en el pulvinulo, indujo los movimientos
paraheliotrépicos, sugiriendo que esta fitohormona es directa y/o indirectamente responsable
del paraheliotropismo.

Palabras clave: Acido abscisico, paraheliotropismo, Phaseolus vulgaris, sombreamiento,
temperatura ambiente.



ABSTRACT

Beans presents paraheliotropic movements which are foliar movements made by plants to
evade direct incident light, in order to avoid photodamage. It has been observed, however,
that the environmental, leaf and pulvinar temperature can also influence these movements.
Due to the lack of clarity that exists in the real stimulus that cause the paraheliotropic
movements, in the present study it was evaluated the effect of air temperature on the extent
of the paraheliotropic movements. Also, the effect of shading in the leaf lamina and/or the
pulvinus, on the extent of the paraheliotropic movements, both effects in Orfeo INIA (OI)
and Arroz Tuscola (AT) cultivars. As air temperature is reduced, the leaf angle increases in
both cultivars. When shading the pulvinus or the leaf lamina it was observed that the leaf
angle remained open so it can be inferred that the light stimulus is necessary to induce
paraheliotropic movements.

Since the paraheliotropic movements are induced by constraining environmental conditions,
it was found that the effect of the Abscisic acid (ABA) application, in the leaf lamina and in
the pulvinus, on the paraheliotropism in the Orfeo INIA and Arroz Tuscola cultivars. ABA
application in the leaf lamina and pulvinus, induced the paraheliotropic movements,
suggesting that this phytohormone directly and/or indirectly responsible for
paraheliotropism.

Keywords: Abscisic acid, paraheliotropism, Phaseolus vulgaris, shading, environmental
temperature.



INTRODUCCION

Las legumbres representan la principal fuente proteica vegetal en muchos paises, pero
ademaés de contribuir enormemente a la nutricion, también benefician la salud, favorecen la
biodiversidad y ayudan a combatir el cambio climatico (FAO, 2016). En Chile la principal
legumbre de consumo humano es el poroto (Phaseolus vulgaris L.), alcanzando en la
temporada 2019/20 una superficie sembrada de 7.189 hectareas (ODEPA, 2020).

FAOQ registro, yaen el afio 1999, que el 90% del cultivo de porotos se producia en condiciones
de estrés (FAO, 1999) y Beebe et al. (2009) sefialan que el 73% de la produccién de poroto
es afectado principalmente por sequias. En relacion a esto, FAO (2019) sefialé que, debido
al cambio climatico, las temperaturas aumentaran en todo el mundo, ademas de producirse
sequias mas graves y frecuentes que afectarian la produccién agricola. También es importante
considerar que el estrés hidrico se acompafia de otros factores que perjudican el rendimiento
de los cultivos, tales como alta radiacion y altas temperaturas (Pastenes et al., 2004; Beebe
et al., 2009) e incluso Polania et al. (2019) indican que el estrés por calor y la sequia
(potenciados por el cambio climatico) son factores que, para el caso del cultivo de poroto,
son muy limitantes y afectan de manera importante su rendimiento.

Las plantas expuestas a diversos estreses ambientales, como la alta radiacion solar, ven
afectada su actividad fotosintética por la fotoinhibicion (Takahashi y Badger, 2011). Murata
et al. (2007) sefialan que la fotoinhibicion se define como la inhibicion de la fotosintesis, la
cual ocurre cuando los pigmentos fotosintéticos, como la clorofila y carotenoides, absorben
una gran intensidad de luz causando una excesiva reduccion de Qa (principal aceptor de
electrones del fotosistema Il (PSII)) y la produccion de especies reactivas de oxigeno (EROS).
La fotoinhibicion en el PSII se intensifica a medida que aumenta la produccion de EROs, lo
cual ocurre cuando las plantas reducen su habilidad para utilizar la energia luminica
disminuyendo la asimilacion fotosintética de CO2 (Nishiyama et al., 2006; Murata et al.,
2007), donde el acido abscisico (ABA) ha sido sefialado como el causante de la estimulacién
y acumulacion de las EROs (Palma et al., 2009). Takahashi y Badger (2011), sefialan que las
plantas pueden evadir la fotoinhibicién con mecanismos y adaptaciones de fotoproteccion,
entre los cuales se encuentran los movimientos paraheliotropicos los que alivian el estrés
causado por alta radiacion y alta temperatura sobre el PSII (Pastenes et al., 2005; Arena et
al., 2008). Sin embargo, la disminucidn en la actividad del PSII, también ha sido sefialada
como un posible regulador de los movimientos paraheliotrépicos bajo un ambiente estresante
(Huang et al., 2012; Huang et al., 2014).

Paraheliotropismo. Los movimientos paraheliotropicos son aquellos en donde las plantas
orientan sus hojas evitando la absorcion de radiacion, colocando sus foliolos mas paralelos
al estimulo de luz (Yu y Berg, 1994; Habermann et al., 2011). Pérez et al. (2019), mencionan
que este tipo de movimiento no es exhibido por todas las especies, pero las leguminosas,
incluyendo el poroto si los presentan. Segin Koller (1990), el movimiento foliar es por medio
de la flexion del pulvinulo (6rgano ubicado en la base de cada lamina de todos los foliolos
de ciertas especies), llevada a cabo por aumentos o disminuciones en la presion de turgor de
las células motoras, variando su volumen (Wang et al., 2001). Diversos estudios han



registrado que cercano al mediodia comienzan estos movimientos (Marler, 2019; Pérez et al.,
2019).

El paraheliotropismo permite reducir la carga de radiacion solar y la temperatura foliar,
ademas de reducir la pérdida de agua por transpiracion (Pastenes et al., 2005; Arena et al.,
2008; Marler, 2019); aungue, se debe considerar que la disminucion en la temperatura foliar
también puede estar relacionada a la transpiracion (Ogg y Brick, 1997; Isoda y Wang, 2001).
En hojas de poroto se ha observado que el mayor estimulo que induce el paraheliotropismo
es la luz, sin embargo, también es modulado por el estado hidrico de las plantas y la
temperatura (Bielenberg et al., 2003; Raeini-Sarjaz y Chalavi, 2008). También se ha
observado que, independientemente del estado hidrico de la planta de poroto, se manifiesta
paraheliotropismo, alterando la posicion del foliolo en diversos angulos dependiendo del
cultivar y las condiciones de crecimiento de las plantas (Pastenes et al., 2004; Pastenes et al.,
2005), por lo que nada descarta que pueda ocurrir paraheliotropismo independiente de la
temperatura y/o estrés a la que sea expuesta la planta, asi como ocurre con diferentes estados
hidricos a los que pueden estar sometidas. Aun asi se ha observado que existe una alta
correlacion entre la temperatura ambiente y el paraheliotropismo (Bielenberg et al., 2003;
Raeini-Sarjaz y Chalavi, 2008). En este sentido y debido a que los movimientos
paraheliotropicos presentan una respuesta multifactorial, la identificacion del estimulo o
sefial que gatilla estos movimientos ain no se ha logrado. Tampoco se han realizado estudios
que hagan variar la temperatura ambiente de plantas establecidas directamente en el campo.
Inclusive el principal estudio que demostréd que el pulvinulo era el 6rgano captador de luz y
temperatura en poroto fue realizado en oscuridad (Fu y Ehleringer, 1989) y ya que el
paraheliotropismo ocurre solo en presencia de la luz, no hay seguridad de que dichos
estimulos sean captados por el mismo érgano.

ABA y su participacion en el estrés. En condiciones de estrés, los vegetales sufren
fluctuaciones en los niveles de produccién de ABA (Setha et al., 2004), especialmente en
situaciones de déficit hidrico (Yasuda et al., 2008) y altas temperaturas (Kurepin et al., 2008).
Segun Palma et al. (2009), entre las diversas funciones que cumple el ABA se encuentra la
intervencion en las respuestas de adaptacion y tolerancia al estrés. También ha sido
observado que las especies reactivas de oxigeno (EROSs), principalmente el H,O, actlian
como moléculas sefal en el mecanismo de cierre estomético inducido por el ABA (Wang y
Song, 2008). Junto con otros compuestos, el ABA ha sido propuesto como mediador en un
sistema de sefializacion en las plantas contra el estrés, donde estos podrian trabajar solos o
interactuando entre ellos (Mittler y Blumwald, 2015), lo cual fue observado por Suzuki et al.
(2013) quienes reportaron que el ABA junto con las EROs cumplian un rol fundamental
como sefiales para la aclimatacion fisioldgica de las plantas sometidas a estrés abiotico,
particularmente frente al estrés por calor y alta radiacion. Finkelstein y Rock (2002), también
sugieren que el ABA actia como sefial, pero que ademas induce la acumulacién de
protectores tales como pequefias proteinas hidrofilicas, azucares, prolina, glicina, betaina o
mecanismos de detoxificacion que confieren la tolerancia al estrés; ademas existe interaccion
entre las sefiales de ABA y la respuesta a la mayoria de clases de hormonas, luz, estreses
abioticos y estado de nutricion de las plantas en donde la respuesta puede ser positiva o
negativa. Todo esto hace que sea considerada una hormona que juega un rol importante en la
respuesta de defensa de las plantas (Lee y Luan, 2012). Por lo tanto, ya que el
paraheliotropismo ha sido asociado a condiciones de estrés, es posible que el ABA tenga



participacion ya sea como mensajero o intermediario en la respuesta de los movimientos
paraheliotropicos.

Se ha observado que plantas bien regadas de poroto son incapaces de expresar su capacidad
potencial de asimilacion de CO; por la evasion a la luz (Pastenes et al., 2005); por otro lado,
en plantas expuestas a condiciones de estrés hidrico el paraheliotropismo juega un rol
importante en la fotoproteccion. Por lo que, teniendo en cuenta que el cambio climatico
afectara cada vez mas el rendimiento de los cultivos, es importante considerar al
paraheliotropismo como una adaptacion importante frente al estrés ambiental. Incluso se ha
sugerido que el angulo foliar formado por el movimiento paraheliotropico podria ser un
criterio de seleccion indirecto en poroto (Ogg y Brick, 1997). De esta manera, al descubrir el
estimulo exacto y donde son captados estos movimientos se podria, a traves del mejoramiento
genético o por manejo agronémico, utilizar o crear cultivares adecuados a las condiciones
ambientales.



HIPOTESIS

Hipdtesis 1: La magnitud de los movimientos paraheliotropicos es independiente de la
temperatura foliar.

Hipdtesis 2: La magnitud de los movimientos paraheliotropicos dependen de la luz
incidente en la lamina.

Hipdtesis 3: La magnitud de los movimientos paraheliotropicos es mediada por ABA, en
la lamina.
OBJETIVOS

Objetivo General

Determinar la magnitud de la respuesta paraheliotropica frente a estimulos ambientales,
como temperatura foliar y sombreamiento; y el estimulo quimico de ABA, en dos cultivares
de poroto (Phaseolus vulgaris L.).

Objetivos especificos. Determinar para ambos cultivares de poroto:

- El efecto de la temperatura ambiente y baja temperatura, sobre la magnitud de los
movimientos paraheliotropicos.

- El efecto del sombreamiento, en la lamina foliar o el pulvinulo, sobre la magnitud
de los movimientos paraheliotropicos.

- El efecto de la aplicacion de ABA, en la lamina foliar o el pulvinulo, sobre la
magnitud de los movimientos paraheliotropicos.



MATERIALES Y METODOS

Ubicacién del estudio

Esta investigacion se llevo a cabo en el periodo entre octubre de 2011 y febrero de 2013, en
la Estacion Experimental Antumapu (33° 40” de latitud sur, 70° 38’ de longitud oeste y 605
m.s.n.m.) y en el laboratorio de Fisiologia del Estrés en Plantas de la Facultad de Ciencias
Agronomicas, ambas pertenecientes a la Universidad de Chile, en la Regién Metropolitana.

El clima es de tipo templado mesotermal estenotérmico, mediterraneo, semiarido. Las
temperaturas medias varian entre una maxima en enero de 29°C y una minima en julio de
4°C. La precipitacion media anual es de 286 mm (Villanueva et al., 2020).

Los experimentos fueron llevados a cabo bajo condiciones de campo, estableciéndose las
plantas en un suelo de origen aluvial, perteneciente cartograficamente a la serie de suelos
Santiago (Comision Nacional de Riego, 1981), que se caracteriza por ser de textura franco
arenosa y tener un buen drenaje.

Cultivares

Se trabajo con los cv. Orfeo INIA (Ol) y Arroz Tuscola (AT), de la coleccion de germoplasma
del laboratorio de Leguminosas de Grano de la Facultad de Ciencias Agronémicas de la
Universidad de Chile.

En estudios previos estos cultivares presentaron respuestas diferenciales y muy contrastantes
en cuanto a sus movimientos paraheliotropicos, en donde el cultivar AT present6 una
posicion mas vertical de sus foliolos durante el dia, comparado al cultivar Ol (Pastenes et al.,
2004). Por tal razon fueron seleccionados para este estudio.

Tratamientos y Disefio Experimental

Se realizaron tres ensayos independientes, cada uno de los cuales correspondid a un objetivo
en particular (Cuadro 1). En cada uno de ellos se utilizaron los cultivares anteriormente
mencionados.

Todos los ensayos contaron con el mismo disefio experimental, en Bloques Completos al
Azar, con el fin de reducir el error experimental provocado por posibles variaciones de
textura de suelo en el sitio experimental. El ensayo I, tuvo cuatro tratamientos y los ensayos
I1'y 11 tuvieron ocho tratamientos, con cinco repeticiones cada uno. La unidad experimental
tuvo una dimension de 3 m de largo por 3,5 m de ancho, con cinco hileras cada una, separadas



entre si por 0,6 m. Cada hilera cont6 con 18 plantas m™ lineal en el caso del cultivar Ol y de
20 plantas m™* lineal para el cultivar AT. La superficie del ensayo | fue de 300 m? y, tanto el
ensayo 11y 111 fueron de 620 m2.

Cuadro 1: Tratamientos por ensayo, realizados en los cultivares Orfeo INIA (Ol) y Arroz

Tuscola (AT).
Ensayo |
Tratamiento Descripcion
Tl cv. Ol + temperatura ambiente (control 1)
T2 cv. Ol + baja temperatura
T3 cv. AT + temperatura ambiente (control 2)
T4 cv. AT + baja temperatura
Ensayo Il
Tratamiento Descripcion
Tl cv. Ol sin sombreamiento (control 1)
T2 cv. AT sin sombreamiento (control 2)
T3 Sombreamiento de lamina foliar! en cv. Ol
T4 Sombreamiento de lamina foliar en cv. AT
T5 Sombreamiento de pulvinulo en cv. Ol
T6 Sombreamiento de pulvinulo en cv. AT
T7 Sombreamiento de pulvinulo y lamina foliar* en cv. Ol
T8 Sombreamiento de pulvinulo y lamina foliar en cv. AT
Ensayo Il

Tratamiento

Descripcion

T1

T2

T3
T4

T5
T6
T7
T8

Aplicacion de agua y surfactante? en lamina foliar de cv. Ol (control 1)
Aplicacion de agua y surfactante? en lamina foliar de cv. AT
(control 2)

Aplicacion de agua y surfactante? sobre pulvinulo de cv. Ol (control 3)
Aplicacion de agua y surfactante? sobre pulvinulo de cv. AT
(control 4)

Aplicacion de ABA en lamina foliar! de cv. Ol
Aplicacion de ABA en lamina foliar! de cv. AT
Aplicacion de ABA sobre pulvinulo de cv. Ol
Aplicacion de ABA sobre pulvinulo de cv. AT

Tanto el sombreamiento como la aplicacion de ABA en la lamina foliar, se llevaron a cabo sobre el foliolo
central de la segunda hoja trifoliada mas expuesta a la luz.

2Aplicacion de Polysorbato (derivado del polyoxyethylene) en una concentraciéon del 0,5%. El cual es un
surfactante que elimina la tensién superficial del agua, evitando que esta caiga al suelo en forma de gota.



Manejo de los ensayos

La siembra se realiz6 a mediados de octubre, en un suelo previamente preparado en base a
araduray rastraje. La siembra se realizé en forma manual a densidades de 300.000 y 333.333
plantas por hectarea, para los cultivares Ol y AT, respectivamente. Se realizO una
fertilizacion parcializada, donde a la siembra se incorpord al suelo una dosis de 65,2 kg N/ha
en forma de Urea, 130,4 kg P.Os/ha en forma de Superfosfato Triple y 160 kg K2SOu4/ha en
forma de Sulfato de Potasio, considerando un rendimiento esperado de 20 qg/ha. Cabe sefialar
que la fijacion de nitrogeno por la simbiosis Rhizobium-poroto fluctta entre 25 y 100 kg/ha
afio (Pefia-Cabriales y Zapata, 1999), por lo que se consider6 un 30% de N aportado por dicha
fijacion y ademas, segun el analisis de fertilidad de suelo realizado (detalle en Apéndice 1),
se realizo la segunda fertilizacion al voleo, con una dosis de 86,9 kg N/ha en forma de Urea,
al inicio de las primeras floraciones.

Ensayo I. Con el objeto de disminuir la temperatura ambiente en los tratamientos T2 y T4
(Cuadro 1), se utiliz6 una cubierta de vidrio de 80 x 85 cm, conectada a un bafio de circulacion
de agua termo-refrigerada, lo cual permiti6 filtrar el componente infrarrojo de la radiacion
incidente, aminorando la temperatura sobre las plantas del ensayo. Esta cubierta se coloc6 en
el estado de quinta hoja completamente expandida y se mantuvo por media hora antes de
realizar las mediciones.

Ensayo Il. ElI sombreamiento sobre los pulvinulos fue llevado a cabo utilizando papel
aluminio, posandolo estrictamente sobre la superficie del pulvinulo. En el caso de los foliolos
se utilizaron pantallas de papel y para sombrear tanto pulvinulo como lamina foliar se
utilizaron sombrillas de carton (Figura 1). Esto se llevo a cabo media hora antes de realizar
las mediciones.

3

Figura 1. Ejemplos de metodologias del ensayo II: A. Sombreamiento solo pulvinulo, B.
Sombreamiento solo lamina foliar y C. Sombreamiento en pulvinulo y lamina foliar.

Ensayo I11. La aplicacion de ABA, se llevo a cabo por medio de un pincel, sobre el pulvinulo
0 en la cara adaxial de la ldamina foliar, segun fuera el tratamiento, y el mismo procedimiento
se realizd en la aplicacion del agua con surfactante segun fuera el tratamiento control. Las
aplicaciones se realizaron cerca del mediodia, con cuidado de humectar, estrictamente, la
zona del pulvinulo o la lamina, segun el tratamiento.



Aun cuando no es comun el uso de ABA en el cultivo del poroto, se han realizado estudios
con aplicaciéon de ABA exogeno en hojas del poroto, en concentraciones de 1 uM a 10 uM
(Khadri et al., 2007). En el ensayo Il1, se determin6 una concentracion de 1 mL de ABA, el
cual fue aplicado sobre los tratamientos. Dicha concentracion fue determinada con un ensayo
previo, con el fin de encontrar una concentracion suficiente de esta fitohormona para inducir
un cierre estomatico total sobre las plantas de poroto (detalles en Apéndice 2). Ademas, en
el mismo ensayo, se registrd el tiempo en el cual se induce el cierre estomatico, para definir
el momento de medicidn luego de aplicar el ABA, donde se determind que fuera veinte
minutos después de la aplicacion.

Se instald un sistema de cintas de riego por goteo, con emisores ubicados cada 20 cm y con
un caudal de 1L/hr. Como criterio de riego, se hicieron muestreos sobre la hilera de siembra
de porotos en diferentes unidades experimentales utilizando un barreno, y se estimé la
necesidad de riego de manera visual y tactil en terreno.

Evaluaciones

Todas las mediciones se realizaron entre el periodo en que las plantas alcanzaron la etapa de
desarrollo de quinta hoja completamente expandida y la floracion. Los tratamientos fueron
evaluados una Unica vez en cada ensayo, en sus cinco repeticiones. Para los ensayos | (con
disminucion en la temperatura ambiente) y 111 (aplicacion de ABA), se midieron las mismas
variables, evaluadas en el foliolo central de tres plantas por tratamiento, durante el mediodia
solar.

Luz incidente: Los movimientos paraheliotropicos fueron determinados por medio de la luz
incidente (PAR) sobre las hojas. Para esto, se posiciond el sensor de un radiometro (DELTA
OHM HD9021, IT.) paralelo a la posicion del foliolo central de la hoja correspondiente al
estado de aplicacion (Figura 2). Ademas, se midio la PAR horizontal perpendicular al sol, ya
que con estos datos se logra obtener el angulo del foliolo central, por medio de la siguiente
formula (Handwerck, 2006):

Cos 6 = PAR foliolo central / PAR perpendicular al sol

Temperatura foliar: Esta variable se determin6 en los mismos foliolos en que se midid la
luz PAR incidente, con la precaucion de no sombrear la superficie foliar de medicion. La
medicion se realizo por medio de un termémetro infrarrojo (CHY 110, TAL).

Conductancia estomatica, asimilacion de CO:2 y transpiracion: Estas variables fueron
determinadas utilizando un analizador de gases infrarrojo, IRGA, (ADC-pro, UK). La
medicion se realizo sobre el foliolo central en forma similar a la llevada a cabo para la
medicion de la PAR. Cada hoja se encerrd en una camara (pinza de medicion) hasta alcanzar
un valor constante de fotosintesis y conductancia estomatica, que no tardé mas de 45 s.



Figura 2. Ejemplo de la posicion del radiometro paralelo al foliolo central.

En el ensayo Il (de sombreamiento), se midié la variable de luz incidente, con el fin de
obtener el &ngulo foliar. Tal y como se indic6 anteriormente las mediciones fueron realizadas
de igual manera que en los demés ensayos y con los mismos instrumentos, evaluando en el
foliolo central de tres plantas por tratamiento, durante el mediodia solar.

Ademas, en el mismo momento de la evaluacidn se midio la temperatura ambiente y humedad

relativa del aire, las cuales se determinaron por medio de un termo-higrometro digital puesto
a la sombra, en cada tratamiento y para los tres ensayos.

Analisis estadistico

A cada ensayo se le realiz6 un anélisis de varianza (TWO WAY ANOVA) con un 5% de
significancia, para determinar diferencias significativas entre los distintos tratamientos.

Luego, en caso de detectarse diferencias estadisticas significativas, se realiz6 la prueba de
comparacion multiple de Tukey, para separar las medias de los tratamientos en cada ensayo.
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RESULTADOS

Ensayo I. Efecto de la temperatura ambiente, sobre la magnitud de los movimientos
paraheliotropicos

Durante el periodo de medicion, en el transcurso del medio dia solar, se registrd una
temperatura ambiental promedio de 31,1°C y una humedad relativa del aire promedio de
31,6%, tipico del clima del sitio de experimentacion en esta época del afio (Cuadro 2).
Ademas, la temperatura ambiente obtenida bajo la cubierta de vidrio fue de 26°C.

Cuadro 2. Temperatura ambiente (°C) y humedad relativa del aire (%), durante los dias de
medicion del ensayo.

Dia de medicion Temperatura ambiente Humedad relativa del aire
(W) (%)

30 de enero 31,5 29,7

31 de enero 31,1 31,7

1 de febrero 30,6 32,7

2 de febrero 31,2 32,0

3 de febrero 31,2 32,0

Los valores observados de luz incidente, en ambos cultivares, y expuestos a una temperatura
ambiente menor a la normal por medio de un filtro de agua (26°C), fueron aproximadamente
el doble que los obtenidos en los foliolos expuestos a temperatura ambiente (Figura 3). Estos
valores de luz incidente se relacionan con el angulo foliar, obtenidos del valor de coseno &
(Figura 4). De esta forma, los foliolos de plantas expuestas a una temperatura ambiente menor
a la normal, presentaron angulos foliares méas abiertos que aquellos de plantas a temperatura
ambiente, recibiendo una mayor radiacion en la cara adaxial de la ldmina foliar (Figuras 3y
4).
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En foliolos del cultivar AT expuestos a la temperatura ambiente de aproximadamente 31°C,
se observo una temperatura foliar de 27,4°C siendo mayor, en comparacion con los foliolos
de plantas bajo un filtro de agua, con una temperatura ambiente de 26°C (Figura 5A). En el
caso del cultivar Ol, no se observaron diferencias significativas entre los tratamientos en la
temperatura foliar, alcanzando ambos tratamientos una temperatura foliar promedio de 24°C
(Figura 5A).

En ambos cultivares, ya sea con sus foliolos expuestos a la temperatura ambiente o bien bajo
un filtro de agua, con una menor temperatura del aire, no hubo diferencias significativas en
los valores de conductancia estomatica y transpiracion. En el caso de la conductancia
estomatica los valores se mantuvieron en el rango de 148 a 196 pmol m2s (Figura 5B) y en
la tasa de transpiracion se obtuvieron valores entre 4,1 y 4,8 mmol H.0 m?s* (Figura 5C).

Respecto de la fotosintesis neta, en el cultivar Ol se observo que los foliolos cubiertos por un
filtro de agua, presentaron un valor promedio de 14,24 pmol CO, ms™ logrando los valores
méas altos comparados con los foliolos expuestos a temperatura ambiente, los cuales
presentaron un valor promedio de 8,32 umol CO, m2s™. Sin embargo, en el cultivar AT la
fotosintesis neta se mantuvo sin diferencias significativas independientemente de las
temperaturas ambientales a las que fueron expuestos los foliolos con un valor promedio de
12,82 pmol CO, m™s (Figura 5D). Los datos de estas evaluaciones estan indicados en el
Apéndice 3.
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Figura 5. Efecto de dos niveles de temperatura ambiente, sobre: A. Temperatura foliar (°C),
B. Conductancia estomatica (umol m?s™), C. Tasa de transpiracion (mmol m?s™) y D.
Fotosintesis neta (umol m2s1), en los cultivares Orfeo INIA (Ol) y Arroz Tuscola (AT).
Letras distintas dentro de cada parametro evaluado, indican diferencia entre tratamientos
(p<0,05).

Ensayo 2. Efecto del sombreamiento, en la lamina foliar y/o el pulvinulo, sobre la
magnitud de los movimientos paraheliotropicos

Durante el periodo que se llevaron a cabo las mediciones de este ensayo, tanto el promedio
de la temperatura ambiental, como el de la humedad relativa del aire fueron los mas altos de
los tres ensayos realizados. La temperatura ambiental promedio fue de 33,1° C y la humedad
relativa del aire promedio fue de 34% (Cuadro 3).

Cuadro 3. Temperatura ambiente (°C) y humedad relativa del aire (%), durante los dias de
medicién del ensayo

. - Temperatura ambiente  Humedad relativa del aire
Dia de medicion

Q) (%)
4 de enero 33,3 33,2
6 de enero 33,1 35,0
7 de enero 33,1 33,3
9 de enero 33,2 33,5
11 de enero 32,8 35,2

En ambos cultivares, cuando los foliolos no fueron sombreados, es decir, las plantas que
estuvieron completamente expuestas bajo la luz directa del sol, presentaron el menor valor
de luz incidente (Figura 6). En contraste, se observé un aumento significativamente mayor
en los niveles de luz incidente en los foliolos que fueron expuestos a algin tipo de
sombreamiento, ya sea solo en la lamina foliar, el pulvinulo o0 sombreamiento de ambos en
conjunto (Figura 6). El valor de luz incidente obtenido por los tratamientos bajo algun tipo
de sombreamiento resultd ser estadisticamente igual entre ellos en ambos cultivares (Figura
6). Como se esperaba, los valores de angulo foliar se relacionaron con los niveles de luz
incidente, encontrandose diferencias significativas entre los tratamientos de sombra de
pulvinulo y/o lamina en comparacion con los foliolos testigo, es decir aquellos sin
sombreamiento alguno. EI sombreamiento del pulvinulo y/o ldmina indujeron un mayor
angulo foliar, por lo que los foliolos mantuvieron una orientacion mas perpendicular a la luz,
al contrario de los foliolos sin sombra (Figura 7). Los datos de estas evaluaciones estan
indicados en el Apéndice 4.
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Ensayo 3. Efecto de la aplicacion de ABA, en la lamina foliar o en el pulvinulo, sobre la
magnitud de los movimientos paraheliotropicos

El periodo de medicion de este ensayo se caracterizd por presentar una temperatura ambiente
promedio de 31,9° C y una humedad relativa del aire promedio de 32% (Cuadro 4). Se debe
destacar, sin embargo, el dia 3 de enero fecha en la cual se alcanz6 una temperatura ambiente
muy superior a la de los otros dias de medicion. En cuanto a la humedad relativa del aire,
también se observo algun grado de variacién entre los dias de medicion, asi los dias 21y 28
de diciembre los valores de humedad relativa fueron superiores al 35%.

Cuadro 4. Temperatura ambiente (°C) y humedad relativa del aire (%), durante los dias de
medicién del ensayo, en los momentos de las determinaciones.

Dia de medicion Temperatura ambiente Humedad relativa del aire
(°C) (%)

21 de diciembre 28,8 36,1

23 de diciembre 30,2 27,3

26 de diciembre 32,9 28,7

28 de diciembre 30,9 37,3

3 de enero 36,9 30,5

La aplicacion de ABA en el cultivar Ol, ya sea en la lamina foliar o en el pulvinulo,
disminuy® significativamente la magnitud de luz incidente sobre los foliolos comparado con
la aplicacion de agua y surfactante en la lamina foliar (Figura 8). Sin embargo, en el caso del
cultivar AT no se observo efecto alguno de la aplicacion de ABA sobre la intensidad
luminosa incidente sobre los foliolos. Los tratamientos controles del cultivar Ol (sin
aplicacion de ABA en la lamina y el pulvinulo) alcanzaron los mayores niveles de luz
incidente, cercanos a los 2.000 umol de fotones m2s™ promedio. Sin embargo, la luz
incidente en el resto de los tratamientos, presentaron valores inferiores a los 1.500 pumol de
fotones m2s, los cuales fueron significativamente menores comparados con el tratamiento
control (con aplicacion de agua y surfactante) en ldmina de Ol (Figura 8). El angulo foliar
siguié un comportamiento que explica la magnitud de la luz incidente antes descrita, en donde
el cultivar Ol disminuyd el angulo foliar al aplicar ABA. Sin embargo, el angulo foliar en el
cultivar AT se mantuvo estable independiente del tratamiento aplicado, donde los foliolos
conservaron un angulo menor evitando la luz (Figura 9).
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Figura 9. Efecto de la aplicacion de ABA sobre el angulo foliar (coseno d), en los cultivares
Orfeo INIA (OI) y Arroz Tuscola (AT). Letras distintas indican diferencias entre
tratamientos (p<0,05).

En cuanto a la temperatura foliar, no se observaron diferencias significativas entre los
tratamientos en el cultivar Ol, con valores cercanos a los 24°C en promedio, para todos los
tratamientos (Figura 10A). En el cultivar AT, en tanto, se observo que el tratamiento con
aplicacion de ABA sobre la lamina foliar provoc6 un aumento en la temperatura foliar, la
que resulto ser significativamente mayor que el resto de los tratamientos en este cultivar
(Figura 10A).

Respecto de la conductancia estomatica, se observd que en el cultivar Ol los tratamientos
controles (aplicacion de agua y surfactante en lamina y en pulvinulo) y el tratamiento de
aplicacion de ABA en pulvinulo, tuvieron los valores de conductancia mas altos, siendo
superiores a los 220 umoles ms, al contrario, el tratamiento de aplicacion de ABA sobre
la lamina foliar obtuvo el menor valor siendo solo de 132,87 pmoles m2s™. Cabe destacar
que la conductancia estomatica alcanzada por el tratamiento con aplicacién de ABA sobre el
pulvinulo fue de 325,07 umoles m2s™?, significativamente mayor que su contra parte, el
tratamiento control en pulvinulo, el cual alcanzé los 227,87 umoles ms™. Por otro lado, en
el cultivar AT no se observaron diferencias significativas entre los tratamientos, en donde, la
conductancia estomética presento los valores més bajos la cual fluctuo entre 23 y 87 umoles
m2s (Figura 10B).

Los resultados obtenidos de transpiracion indican que el tratamiento con aplicacién de ABA
sobre la lamina foliar fue el que presento valores significativamente menores en el cultivar
Ol con un promedio de 3,06 mmol ms?, al contrario, la aplicacion de ABA sobre el
pulvinulo alcanzé casi el doble de dicho valor, llegando a 5,9 mmol m?s* como valor
promedio (Figura 10C). Por otro lado, en el cultivar AT solo se observaron diferencias
significativas entre el tratamiento de aplicacién de ABA sobre la lamina foliar y el
tratamiento control en pulvinulo, donde en el primero se registré un valor de 1,09 mmol m"
25t promedio versus un 3,08 mmol m?s? promedio del tratamiento control (Figura 10C).
Ademas, es importante mencionar que los valores promedios de tasa transpiratoria obtenidos
en AT solo alcanzaron el 42% de los valores promedios obtenidos en Ol, los que alcanzaron
5,08 mmol m2s?,

La aplicacion de ABA en la lamina y en el pulvinulo en el cultivar Ol, provoco una
disminucion significativa de la tasa fotosintética con valores inferiores a los 8 umol de
fotones ms, en comparacion a los tratamientos control (aplicacion de agua y surfactante),
los cuales alcanzaron valores superiores a los 14 pmol fotones m2s? (Figura 10D). En el
caso del cultivar AT, solo se observaron diferencias entre los tratamientos sin aplicacion de
ABA en el pulvinulo y aplicacion de ABA sobre la ldmina foliar, en donde este Gltimo tuvo
un valor significativamente menor llegando a tan solo 2,5 umol fotones m2s* (Figura 10D).
Los datos de estas evaluaciones se encuentran indicados en el Apéndice 5.
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Figura 10. Efecto de la aplicacion de ABA en los cultivares Orfeo INIA (Ol) y Arroz Tuscola
(AT), sobre: a) Temperatura foliar (°C), b) Conductancia estomatica (umol m2s?), ¢) Tasa
de transpiracion (mmol m2s™) y d) Fotosintesis neta (umol fotones m2st). Letras distintas

para cada parametro evaluado, indican diferencias entre tratamientos (p<0,05).
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DISCUSION

Efecto de la temperatura ambiente, sobre la magnitud de los movimientos
paraheliotropicos

En las plantas de poroto ocurren cambios en la orientacion de sus foliolos durante el dia,
aumentando o disminuyendo la intercepcion de luz en respuesta a los estimulos ambientales,
tales como la sequia, alta temperatura y alta densidad de flujo de fotones, que incrementan
los movimientos paraheliotropicos (Bielenberg et al., 2003). Hay investigadores, como
Pastenes et al. (2005), que indican que la orientacion de los foliolos es estimulada por medio
de la luz, pero la alta temperatura induce una reorientacion, por lo que la temperatura
ambiente desempefia un rol importante en la determinacién de la magnitud del ajuste
paraheliotropico. Esto se confirma en el presente estudio, donde las plantas expuestas a una
misma radiacidn, pero con variacién en la temperatura ambiente, mostraron diferencias en el
angulo foliar (Figura 4). Es importante hacer notar que existio una diferencia de temperatura
de 5°C, entre la temperatura ambiente de los tratamientos control (31°C) y la temperatura
ambiente bajo la cubierta de vidrio (26°C), la cual fue suficiente para generar una fuerte
incidencia sobre el angulo foliar y la luz incidente (Figura 3). Por otra parte, y similar a lo
reportado por Sarjaz y Chavali (2008), las plantas expuestas a una condicion ambiente
ligeramente mas fria, donde las hojas presentan una mayor interceptacion luminosa producto
de cambios en el &ngulo de sus hojas, no presentaron variaciones en su conductancia
estomatica ni en la transpiracion, pero si en la asimilacion neta, sugiriendo un aumento en la
eficiencia del uso del agua a nivel foliar en ambos cultivares, pero mas marcadamente en Ol
(Figura 5). En este sentido los resultados de Feller (2006) indican que, al aumentar la
temperatura ambiente, cuando no hay una 6ptima disponibilidad de agua, tanto la apertura
estomatica como la transpiracion son bajas, sin embargo, cuando hay disponibilidad hidrica
ocurre lo contrario y los valores de conductancia estomatica y transpiracion pueden aumentar.
En el presente estudio no se observaron diferencias significativas en conductancia estomatica
ni en transpiracion, en ninguno de los cultivares expuestos a una condicién ambiente mas fria
(Figura 5B y 5C), probablemente debido a un equilibrio alcanzado entre los procesos
fisiologicos y la temperatura ambiente, ya que cuando la temperatura ambiente es alta
comunmente se inducen alteraciones en la demanda evaporativa del aire con consecuencias
sobre los estomas y el intercambio gaseoso (Wahid et al., 2007), lo cual no fue observado en
este estudio. También se puede inferir que el aumento en la fotosintesis neta observada en el
presente ensayo (Figura 5D), fue debido, exclusivamente, al cambio en el angulo foliar y
captacion de luz incidente (Figuras 3 y 4), ya que tanto la conductancia estomatica, como la
transpiracion permanecieron constantes.

La disminucion en la temperatura ambiente, que indujo un aumento en el angulo foliar
(Figura 4), no ocasiono cambios sustantivos en la temperatura de las hojas en Ol a diferencia
de lo que ocurrié con AT. En este sentido, existen estudios donde se ha observado que el
paraheliotropismo disminuye la temperatura foliar en poroto en 5°C o0 6°C (Ogg y Brick,
1997; Bielenberg et al., 2003), al igual que en soya, donde se ha encontrado que en plantas
con riego la temperatura foliar es menor a la temperatura ambiente debido a estos
movimientos (Isoda y Wang, 2001). Por tanto, la temperatura foliar en ambos cultivares



20

expuestos a temperatura ambiente de 31°C, pudo haber sido modulada principalmente por
los movimientos paraheliotrépicos, sin embargo, en AT, que presentd una mayor temperatura
foliar, se puede inferir que los mecanismos de disipacion de calor (incluyendo al
paraheliotropismo), son menos eficientes que los utilizados en Ol. Estos resultados indican
por tanto que existe una diferencia marcada entre estos cultivares en cuanto a su resistencia
frente al estrés térmico. En este sentido, autores como Silva et al. (1999) y Silva et al. (2001)
sefialan que la presencia de tricomas y el grosor cuticular de las hojas influyen en la
temperatura foliar, existiendo diferencias marcadas entre cultivares en estos aspectos
morfolégicos de las plantas. En este sentido, la respuesta de cada cultivar frente a las mismas
condiciones ambientales puede ser diferente, ya sea por su morfologia o por la eficiencia de
respuesta frente a los estimulos ambientales como se observé en el presente estudio. Respecto
a los foliolos expuestos bajo la cubierta de vidrio, la temperatura foliar alcanzada, cercana a
los 24°C, fue principalmente influenciada por la disminucion de la temperatura ambiente
(Figura 5A), ya que el paraheliotropismo mostrado por estos foliolos fue menor comparado
al tratamiento control (31°C). Frente a esto es importante considerar los factores de los cuales
depende la temperatura foliar; segin Amoros et al. (2011) y Deva et al. (2020), el balance
térmico de una hoja estd fuertemente determinado por la radiacion absorbida y la
transpiracion, ejerciendo esta ultima un efecto de enfriamiento (Castellanos et al., 2013). De
manera similar, Feller (2006) menciona que la conveccion del aire y la transpiracion
contribuyen al enfriamiento foliar. Con respecto a esto, Delgado et al. (2017), mencionan
que una planta en condicién hidrica 6ptima, transpirando a su maximo potencial, presenta
una temperatura de la hoja entre 1y 4°C menor que la temperatura del aire, lo cual concuerda
con la temperatura foliar alcanzada por los foliolos en este estudio, siendo siempre inferiores
a las temperaturas ambientales respectivas de cada tratamiento.

La temperatura no solo afecta el movimiento foliar, sino que también el comportamiento
pulvinar, inclusive diversos autores afirman que los movimientos paraheliotrépicos son
modificados especificamente por la temperatura pulvinar (Isoda et al., 1996; Bielenberg et
al., 2003; Raeini-Sarjaz y Chalavi, 2008), sin embargo, esos estudios fueron realizados
variando la temperatura ambiente del foliolo completo, lo cual hace cuestionable la
afirmacion de dichos autores. En este sentido, aln faltan estudios para aclarar si la
temperatura es importante a nivel de pulvinulo, lamina foliar u hoja completa.

En sintesis, en el presente estudio al mantener los foliolos sometidos a una luz incidente
constante, pero haciendo variar su temperatura ambiente, se generan cambios en el angulo
foliar de ambos cultivares de poroto. Por tanto, se puede inferir que el movimiento
paraheliotrépico puede ser controlado solo por la temperatura ambiente, pero no se pudo
establecer que parte del foliolo es el que capta la sefial del paraheliotropismo.

Efecto del sombreamiento, en la ldmina foliar y/o el pulvinulo, sobre la magnitud de los
movimientos paraheliotropicos

Hasta el momento no existen estudios especificos que definan cual es el estimulo o el receptor
de los movimientos paraheliotrépicos en poroto, sin embargo, lo que si esta claro es que el
organo motor responsable de llevar a cabo dichos movimientos es el pulvinulo (Koller y
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Zamski, 2002). Al respecto se ha observado que el pulvinulo reacciona a diferentes espectros
de luz, tales como luz blanca, azul y roja, donde cada una de ellas ha provocado la flexion
pulvinar (Koller, 2001). Investigadores como Inoue et al. (2005), sefialan que la luz azul es
captada por el pulvinulo causando cambios de turgor en las células motoras, produciendo el
movimiento foliar, lo cual también ha sido observado en otras especies (Benavides, 2004;
Ueda and Nakamura, 2007). Sin embargo, la mayor parte de los estudios se han realizado en
condiciones de oscuridad o enfocdndose en movimientos diaheliotropicos o nictinasticos
(Koller, 2001; Benavides, 2004; Inoue et al., 2005; Ueda and Nakamura, 2007), por lo que,
aun falta investigacion en lo que concierne a los movimientos paraheliotropicos.

En el presente estudio, se observd que, al cubrir el pulvinulo, las hojas presentaron un
aumento en el angulo foliar, reflejando una disminucion en el movimiento paraheliotropico
(Figura 7), lo que podria sugerir que el estimulo puede ser captado en el pulvinulo. Roller y
Shak (2008) sugieren que en Lupinus palaestinus los fotorreceptores que captan el estimulo
de los movimientos nictinasticos se encuentran en el pulvinulo, sin embargo, los que
producen los movimientos diaheliotropicos se encuentran en la ldmina foliar, por tanto, es
posible inferir que el poroto, pudiera también tener diferentes sitios de percepcion de
estimulos dependiendo del tipo de movimiento foliar que realicen. Por otra parte, hay
estudios que indican que los movimientos diaheliotrépicos dependen més de la radiacién
interceptada por el pulvinulo gue la de la lamina (Berg y Heuchelin, 1990); sin embargo, en
la presente investigacion también se observo que sombreando solo la ldmina foliar y dejando
expuesto a la luz el pulvinulo, el movimiento paraheliotrépico del foliolo disminuyd,
demostrando un mayor angulo foliar (Figura 7). Por ello, es posible especular que la
transduccion de sefiales que orienten el paraheliotropismo sea distinto del diaheliotropismo
observado en leguminosas y, en ese caso, que la ldmina foliar sea un 6rgano receptivo, al
igual que el pulvinulo.

Al comparar los resultados obtenidos en el presente estudio se puede inferir que, los
tratamientos de sombreamiento aplicados en los foliolos permiten a las hojas ser capaces de
captar una mayor radiacion (Figura 6) producto del aumento en sus angulos foliares (Figura
7), sugiriendo que el estimulo de luz es necesario para que ocurra el movimiento
paraheliotrépico y que, ademas, el estimulo puede ser captado tanto en la lamina foliar como
por el pulvinulo.

Efecto de la aplicacion de ABA, en la lamina foliar o el pulvinulo, sobre la magnitud de
los movimientos paraheliotrépicos

Las plantas han generado un sistema de respuesta frente a diferentes estreses abidticos, que
consisten en la produccion de distintas sustancias quimicas que interactan para regular dicho
sistema, entre los que se han mencionado las fitohormonas (especialmente el ABA), ROS,
péptidos y proteinas, sefiales eléctricas y moléculas de ARN (Wang et al., 2014; Mittler y
Blumwald, 2015). En este sentido, se ha demostrado que ocurre una acumulacion de ABA
en respuesta al estrés por alta luz incidente (Galvez-Valdivieso et al., 2009). De igual manera
se ha descubierto que el ABA es necesario para generar respuestas de las hojas frente al
estimulo de estrés por alta temperatura (Suzuki et al., 2013). Estas evidencias indican que el
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ABA es un factor importante para la defensa de las plantas frente al estrés y dado que la alta
radiacion incidente y la alta temperatura inducen el movimiento paraheliotropico, es posible
que exista una relacién entre ellos, tal como fue observado en este estudio donde en el cultivar
Ol, la aplicacion de ABA sobre la lamina foliar, estimul6 el movimiento paraheliotropico
observandose una disminucion en el angulo foliar (Figura 9) y por ende una menor captacion
de luz incidente (Figura 8).

En diferentes investigaciones se ha demostrado que el ABA es la hormona que induce el
cierre estomatico en las plantas (Finkelstein y Rock, 2002; Pospisilova, 2003), tal y como
ocurrio en la presente investigacion (Figura 10B), observandose ademas que la aplicacion de
ABA sobre la lamina foliar en Ol produjo una disminucién en la tasa de transpiracion (Figura
10C). Esta respuesta se debe a que el ABA promueve el cierre estomatico para minimizar la
pérdida de agua por transpiracion, activando ademas diversos genes que ayudan a tolerar el
estrés (Xiong y Zhu, 2003). Frente a condiciones de estrés se ha observado que una induccién
inicial de ABA aplicado exdgenamente estimula una biosintesis adicional de ABA a través
de un circuito de retroalimentacion positiva (Xiong y Zhu, 2003). Ademas, se ha comprobado
que esta fitohormona es altamente translocable segun las condiciones ambientales y que
puede ser transportada tanto por el xilema, como por el floema (Peuke, 2016). Incluso puede
ser sintetizada en tejidos vasculares (Antoni et al., 2011; Boursiac et al., 2013) y en otros
organos como hojas y frutos (Wilkinson y Davies, 2002; Ikegami et al., 2009). En base a
estas evidencias se puede deducir que el ABA puede ser translocado desde la 1dmina foliar
al pulvinulo, lo cual pudo haber ocurrido en el presente estudio, ya que se registro
movimiento paraheliotropico en el tratamiento con aplicacién de ABA sobre la lamina foliar,
aunque solo en Ol, pudiendo ser este un efecto que varia segun el genotipo, lo cual requiere
ser estudiado. Contrario a esto, la aplicacién de ABA sobre el pulvinulo no provoc6 cambios
en la transpiracion, con lo cual se puede inferir que no hubo translocacién, ni induccion de
produccion de ABA hacia la ldmina foliar, pero si, se observé movimiento paraheliotropico.
Frente a estas evidencias se puede especular que el estimulo de ABA promovid el
movimiento paraheliotropico siendo captado en el pulvinulo y en la ldmina foliar, ocurriendo
incluso una posible translocacion desde la lamina al pulvinulo, sin embargo, seria interesante
realizar mas estudios al respecto para asegurar si esto ocurre 0 no.

Diversos investigadores han reportado que la aplicacién exdgena de ABA disminuye la tasa
fotosintética (Xu et al., 1995; An et al., 2014), lo cual concuerda con el presente estudio para
el cultivar Ol (Figura 10D), donde ambas aplicaciones de ABA (lamina y pulvinulo)
generaron dicha disminucion. Posiblemente en cada caso, fueron principalmente los
movimientos paraheliotropicos los causantes de dichos resultados debido a la disminucion
en la captacion luminica, aun cuando investigadores como Huang et al. (2014) plantean que
bajo un ambiente estresante es muy probable que el paraheliotropismo sea regulado por la
disminucion en la actividad del PSII, es decir, que es posible que al ocurrir un estado de
fotoinhibicion se gatillen los movimientos paraheliotropicos como respuesta. Sin embargo,
también deben ser considerados otros posibles factores que pudieron afectar la tasa
fotosintética como lo sefialado por Ahmed et al. (2002), quienes mencionan que una de las
causas de la reduccion en la fotosintesis es la disminucion de CO> debido al cierre estomatico,
lo cual también se observo en este estudio al aplicar ABA sobre la 1dmina foliar. Al respecto
Watkins et al. (2017), sefialan que tanto el ABA como el estrés abidtico, particularmente la
alta radiacion, generan un aumento en la actividad enzimatica de NADPH oxidasa ubicada



23

en la membrana plasmaética, la que aumenta la produccion de las EROs en las células de
guarda con el objetivo del cierre estomatico y, al ocurrir esto, la tasa fotosintética disminuye.
Por lo tanto, en el presente ensayo el ABA pudo haber disminuido la asimilacién de CO>
provocando directamente movimientos paraheliotrépicos o afectando otros procesos
fisioldgicos como los mencionados anteriormente.

Es importante sefialar que el cultivar AT mostré un comportamiento singular durante este
estudio, ya que los valores obtenidos de conductancia estomatica, transpiracion y fotosintesis
neta fueron muy inferiores en todos los tratamientos. También al observar en terreno los
foliolos, fue muy notoria la diferencia en los angulos foliares con respecto al cultivar Ol,
donde AT en todos los tratamientos presentd foliolos mucho mas “cerrados” (con angulos
foliares inferiores a los de Ol), lo que podria ser una sefial de que AT se encontraba bajo un
fuerte nivel de estrés. Este hecho podria estar relacionado a que AT es un cultivar mas
sensible a las condiciones ambientales adversas que Ol, como fue observado por Gonzélez y
Pastenes (2008) los que sefialan que AT tiene una menor resistencia a altas temperaturas,
comparado con Ol. Este hecho pudo haber generado las diferencias entre estos dos cultivares,
ya que durante este ensayo se registrd una temperatura ambiental promedio cercana a los
32°C. A pesar del singular comportamiento observado en AT, se registro una diferencia
estadisticamente significativa en la tasa de transpiracion y fotosintesis neta, dentro del mismo
cultivar, en el cual se not6 una tendencia similar a la observada en Ol, tal y como se mencion6
anteriormente, la aplicacion exdgena de ABA puede provocar la disminucion de las tasas
fotosintética y transpiratoria.

En cuanto a la temperatura foliar, Pastenes et al. (2005) observaron que la evasion de los
foliolos a la luz ayuda a disminuir esta temperatura; incluso, hay autores que afirman que
dicho comportamiento mantiene los foliolos cercanos a la temperatura 6ptima fotosintética
(Bielenberg et al. 2003), lo cual fue observado en el presente estudio, donde los foliolos
mantuvieron sus temperaturas entre los 23° C y 26° C aproximadamente, independiente del
tratamiento aplicado (Figura 10A). Cabe mencionar que el rango de temperatura promedio
de crecimiento del poroto se encuentra entre los 15° C y 27° C, segun la variedad, siendo
25°C la temperatura 6ptima fotosintética (Ruiz et al., 2013; Bejines, 2015). También es
importante considerar el efecto de “enfriamiento” causado por la apertura estomética, tal y
como fue observado por Feller (2006), quien indica que mientras exista disponibilidad de
agua en el suelo para la planta, la apertura estomatica y la transpiracién constituyen un
eficiente sistema de enfriamiento para los foliolos, incluso estando en la sombra donde la
fotosintesis es baja. Debido a que el ABA tiene relacion directa con el cierre estomatico
pudiendo ademas tener relacion con el movimiento foliar, es posible inferir que esta hormona
puede afectar de manera indirecta la temperatura foliar tal como fue observado durante este
estudio. Es importante mencionar que el tratamiento de aplicacién de ABA sobre la lamina
foliar en AT alcanz6 un valor cercano a los 26°C, siendo el mas alto registrado entre los
tratamientos (Figura 10A). Este hecho estd asociado principalmente al angulo foliar
observado en terreno, el cual a pesar de no ser diferente estadisticamente al de los demas
tratamientos de AT (Figura 9), un leve aumento en su angulo foliar fue suficiente para
aumentar la temperatura de los foliolos.
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CONCLUSIONES

La magnitud de los movimientos paraheliotropicos son dependientes de la temperatura foliar
en ambos cultivares.

Los movimientos paraheliotropicos dependen del estimulo de luz, no existiendo efecto del
organo que reciba este estimulo (pulvinulo, lamina foliar o la hoja en su totalidad).

El ABA es un posible mediador de los movimientos paraheliotropicos, ya que la aplicacion
de esta hormona en la lamina foliar y en el pulvinulo induce paraheliotropismo, siendo este
efecto dependiente del cultivar.

Existe variabilidad fenotipica en la respuesta paraheliotrdpica frente a los estimulos quimicos
y ambientales, ya que Arroz Tuscola demuestra tener una mayor magnitud en el uso de los
movimientos paraheliotropicos, en comparacion a Orfeo INIA, posiblemente como un
mecanismo de defensa frente al estrés ambiental.

Con este estudio no es posible identificar el 6rgano especifico que capta la sefial o estimulo
del paraheliotropismo, debido a posibles efectos de translocacién, por lo que hacen falta mas
estudios al respecto.
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APENDICES

1. Andlisis sencillo de fertilidad de suelo.

N° Lab Rangos 112718
Adecuados [SUELO///
Analisis

Unidad
PROPIEDADES QUIMICAS
pH susp. - - 8.03
M.O % - 2,52
CE susp. mSicm <0,5 0,23
N mag/Kg * 3
P Olsen mag/Kg 20-40 7
K mg/Kg 150 - 300 115
CIC meq/100gr 5-40 11,8

*Los niveles de N son solo un indicador del N disponibles en un momento determinado y no corresponde al suministro del suelo.

2. Ensayo previo para determinar la concentracion de ABA a utilizar en el ensayo IlI.

Se utilizaron cinco concentraciones de ABA para este mini ensayo (25 ppm, 50 ppm, 100
ppm, 150 ppm y 200 ppm), los cuales fueron aplicados en la lamina foliar del foliolo central
de 5 plantas de poroto cv. Ol al azar (para cada concentracion), incluyendo un tratamiento
control (sin concentracion de ABA). Luego de 20 minutos se obtuvieron los resultados y se
determindé que 1 mL de concentracion de ABA era suficiente para generar cambios

fisioldgicos significativos.
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Concentracion de ABA

Efecto de la aplicacion de ABA en hojas de poroto Ol con distintas concentraciones de
aplicacion, donde: 0 ppm = Sin concentracion de ABA; 25 ppm = 0,25 mL de ABA; 50 ppm
=0,5mL de ABA,; 100 ppm = 1 mL de ABA; 150 ppm = 1,5 mL de ABA; 200 ppm =2 mL
de ABA; sobre la tasa de transpiracion (mmol ms™), conductancia estomatica (umol m2s-
1Y y la fotosintesis neta (umol fotones m2s™).

3. Valores promedios de resultados obtenidos en el ensayo I:

a) Valores promedios de luz incidente (umol fotones m?s) y angulo foliar (Cos ).

Tratamiento Luz incidente Angulo foliar
cv. Ol + temperatura ambiente 585,73 b 0,26 b
cv. Ol + baja temperatura 1.146,80 a 0,52 a
cv. AT + temperatura ambiente 41301 b 0,19 b
cv. AT + baja temperatura 1.098,53 a 0,50 a

Letras distintas verticalmente indican diferencias significativas.
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b) Valores promedios de Temperatura foliar (°C), conductancia estomatica (umol m=2s™),
tasa de transpiracion (mmol m2s) y fotosintesis neta (umol fotones m2s™).

. Temperatura  Conductancia Tasa de Fotosintesis
Tratamiento . " o
foliar estomatica transpiracion neta
cv. Ol + temperatura ambiente 2397 b 148,0 4,51 8,32 b
cv. Ol + baja temperatura 2487 b 128,8 4,14 14,24 a
cv. AT + temperatura ambiente 27,37 a 164,6 4,70 11,16 ab

cv. AT + baja temperatura 24,42 b 196,4 4,87 1448 a

Letras distintas verticalmente indican diferencias significativas.

4. Valores promedios de resultados obtenidos en el ensayo Il

Valores promedios de luz incidente (umol fotones m2s) y angulo foliar (Cos §).

Tratamiento Luz incidente Angulo foliar
cv. Ol sin sombreamiento 728 b 0,33 b
cv. AT sin sombreamiento 912 b 041 b
Sombreamiento de lamina foliar en cv. Ol 1.384 a 0,62 a
Sombreamiento de lamina foliar en cv. AT 1571 a 0,71 a
Sombreamiento de pulvinulo en cv. Ol 1434 a 0,65 a
Sombreamiento de pulvinulo en cv. AT 1.801 a 081 a
Sombreamiento de lamina foliar y pulvinulo en cv. Ol 1.990 a 0,89 a
Sombreamiento de lamina foliar y pulvinulo en cv. AT 2.022 a 091 a

Letras distintas verticalmente indican diferencias significativas.



5. Valores promedios de resultados obtenidos en el ensayo IlI:

a) Valores promedios de luz incidente (umol fotones m2s™) y angulo foliar (Cos 3).
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Tratamiento Luz incidente Angulo foliar
Aplicacion de agua y surfactante en [&mina foliar de cv. Ol 2137 a 0,97 a
Aplicacion de agua y surfactante en ldmina foliar de cv. AT 756 ¢ 0,34 ¢
Aplicacion de agua y surfactante sobre pulvinulo de cv. Ol 1.983 ab 0,90 ab
Aplicacion de agua y surfactante sobre pulvinulo de cv. AT 878 ¢ 040 c
Aplicacion de ABA en lamina foliar de cv. Ol 1.221 bc 0,56 bc
Aplicacion de ABA en lamina foliar de cv. AT 1.471 bc 0,67 bc
Aplicacion de ABA sobre pulvinulo de cv. Ol 1.195 bc 0,54 bc
Aplicacion de ABA sobre pulvinulo de cv. AT 972 c 044 c

Letras distintas verticalmente indican diferencias significativas.

b) Valores promedios de Temperatura foliar (°C), conductancia estomatica (umol m2s™?),

tasa de transpiracion (mmol m?s) y fotosintesis neta (umol fotones m2s™).

Tratamiento Temperatura Conductancia Tasa de Fotosintesis
foliar estomatica transpiracion neta

Aplicacion de aguay surfactante 15 0,97 a 612 a 1679 a
en lamina foliar de cv. Ol
Aplicacion de agua y surfactante 5 5 ) 034 ¢ 221 be 4,65 be
en lamina foliar de cv. AT
ApllcaC|on, de agua y surfactante 2427 ab 0,90 ab 524 a 1495 a
sobre pulvinulo de cv. Ol
ApllcaC|on, de agua y surfactante 2257 b 040 ¢ 308 b 712 b
sobre pulvinulo de cv. AT
Ap_llcauon de ABA en lamina 2443 ab 0.56 be 306 b 753 b
foliar de cv. Ol
Ap_llcauon de ABA en lamina 2593 a 0.67 be 109 ¢ 250 ¢
foliar de cv. AT
Aplicacion de ABA sobre 2417 ab 0,54 bc 590 a 873 b
pulvinulo de cv. Ol
Aplicacion de ABA sobre 2297 b 0,44 ¢ 212 hc 483 hc

pulvinulo de cv. AT

Letras distintas verticalmente indican diferencias significativas.



