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RESUMEN

La soja es el principal cultivo agricola del Uruguay. Su rendimiento presenta variabilidad
frente a las condiciones hidricas de desarrollo, la disponibilidad de nutrientes en el suelo,
asi como también el ambiente luminico de crecimiento. El presente trabajo tuvo como
objetivo analizar la respuesta de la actividad fotosintética en hojas de soja (Glycine max)
frente a cambios en el ambiente luminico con diferente composicion espectral (luz blanca,
luz blanca enriquecida en rojo, luz azul y luz roja) y a la condicién hidrica (control y
déficit). Se utilizaron dos genotipos (Don Mario 6.8i y Génesis 5601) y se realizaron
cuatro repeticiones por tratamiento. Los tratamientos se definieron por la interaccion del
factor genotipo (Don Mario 6.8i y Génesis 5601), el factor condicion hidrica (control y
déficit), el factor ambiente luminico (blancol, blanco2, azul y rojo) y un nivel de factor
luz actinica (850 umoles fotones m? s). Se estudid la particion de energia en el PSII en
base a tres parametros principales (®psii, Onpg ¥ Pno) y @ dos subparametros (Onpg.fast Y
®nprg.slow). A su vez se realizaron analisis de varianza para establecer si hubo efecto
significativo de los factores sobre los parametros estudiados y se realiz6 un anélisis de
contrastes para establecer diferencias entre las medias de los tratamientos. Se evidencio
que el ambiente luminico de desarrollo de una planta de soja determina la eficiencia del
PSII, asi como también que la calidad espectral del ambiente luminico de desarrollo
determina la estrategia de particion de energia de una hoja funcional de soja. También se
evidencidé que la combinacion del déficit hidrico y la deficiencia espectral baja la
eficiencia de la fase fotoquimica del proceso fotosintético.

Palabras Clave: soja, fotosintesis, ambiente luminico, calidad espectral, déficit
hidrico



SUMMARY

Soybean is the main agricultural crop in Uruguay. Its yield varies depending on water
conditions during growth, the availability of soil nutrients, as well as the light
environment for growth. The objective of the study was to analyze the photosynthetic
activity response in soybean (Glycine max) leaves to changes in light environments with
different spectral compositions (white light, white light enriched in red, blue light, and
red light) and water conditions (control and Deficit). Two genotypes (Don Mario 6.8i and
Génesis 5601) were used, and four replicates were performed per treatment. The
treatments were defined by the interaction of the genotype factor (Don Mario 6.8i and
G5601), the water condition factor (control and Deficit), the light environment factor
(Whitel, White2, Blue, and Red), and a level of actinic light factor (850 pmol photons
m? s !'). Energy partitioning in PSII was studied based on three main parameters (®psii,
®npo, and Dno) and two sub-parameters (Pnpo.fast and Pnpgsiow). Additionally, variance
analyses were conducted to determine whether there was a significant effect of the factors
on the studied parameters, and a contrast analysis was performed to establish differences
between the treatment means. It was evident that the light environment during the
development of a soybean plant determines PSII efficiency, as well as that the spectral
quality of the development light environment determines the energy partitioning strategy
in a functional soybean leaf. It was also found that the combination of water deficit and
spectral deficiency reduces the efficiency of the photochemical phase of the
photosynthetic process.

Keywords: soybean, photosynthesis, light environment, spectral quality, water
deficit



1 INTRODUCCION

La soja (Glycine max) es una leguminosa originaria de Asia Oriental y es de gran
importancia a nivel mundial. En Uruguay es el principal cultivo agricola por su
produccion, asi como también por su superficie sembrada. Segun estadisticas publicadas
recientemente por el Ministerio de Ganaderia Agricultura y Pesca (MGAP), actualmente
existen 908 mil hectareas sembradas de soja con una produccion de 1.707.708 toneladas
(Oficina de Estadisticas Agropecuarias [DIEA], 2021).

El cultivo de soja mayormente se realiza bajo condiciones de secano y la
disponibilidad de agua es una de las principales limitantes para su rendimiento. Esta
depende no solo de las condiciones climaticas sino también de la capacidad del suelo de
retener y liberar el agua disponible para las plantas. Otro factor limitante es la
disponibilidad de nutrientes en la solucion del suelo, siendo el nitrégeno un
macronutriente esencial para el crecimiento de los organismos. Las leguminosas tienen la
capacidad de establecer una relacion simbiética con bacterias del género de los rizobios,
las cuales son capaces de reducir (o fijar) nitrogeno atmosférico (N2) a amonio (NH4+).
Este proceso se denomina fijacion bioldgica de nitrégeno y es una fuente de nitrégeno
inorgénico para las plantas. En Uruguay se inocula el 100% del area sembrada, con cepas
de rizobios eficientes (Aparicio-Tejo et al., 2013).

Por otro lado, el ambiente luminico en el cual se desarrollan las plantas puede
definirse en funcion de la cantidad de horas de luz disponible, el nivel de irradiancia y la
calidad espectral de la luz incidente. En este sentido, la luz es un factor ambiental critico
para el crecimiento y desarrollo vegetal, ya que es un elemento fundamental para llevar a
cabo el proceso de fotosintesis en el cual la energia solar es convertida en biomasa. La
radiacion luminica ocupa una pequefia franja del espectro, que va desde los 400 nm a los
700 nm y se sitGa entre la radiacion ultravioleta (UV) e infrarroja (IR) constituyendo la
radiacion fotosintéticamente activa. En el presente trabajo se estudié el efecto que tiene
la interaccidn entre la composicion espectral del ambiente luminico (longitudes de onda)
y el déficit hidrico sobre la respuesta fotosintética de dos genotipos de plantas de soja
(Azcon-Bieto et al., 2013).



1.1 OBJETIVOS

1.1.1 Obijetivo general

Evaluar la respuesta fotosintética de plantas de soja crecidas en distintos ambientes
luminicos y sometidas a déficit hidrico.

1.1.2 Obijetivos especificos

1. Identificar si los procesos de particion de energia del PSII en soja son
genotipo dependiente.

2. Determinar el efecto de la interaccién calidad espectral-déficit hidrico sobre
los mecanismos de particion de energia del PSII en dos genotipos de soja.
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2 REVISION BIBLIOGRAFICA

2.1 FISIOLOGIA DE LA FOTOSINTESIS

La fotosintesis es el proceso mediante el cual las plantas sintetizan carbohidratos
utilizando la energia de la luz. Para que este proceso se lleve a cabo se debe de dar la
absorcién y conversion de la luz, transferencia de electrones y conversion de CO2 y agua
en carbohidratos, esta Gltima a partir de una via enziméatica (Nelson & Junge, 2015;
Niyogi et al., 2015).

El proceso fotosintético en las plantas tiene lugar en los cloroplastos de las células
del mesdfilo de las hojas (Figura 1). En su interior contienen membranas denominadas
tilacoides que se disponen en pliegues formando dobles membranas en formas de laminas
paralelas. Los tilacoides pueden encontrarse apilados formando lamelas grana o
permanecer solitarios formando lamelas estomaticas. Estas membranas se encuentran
interconectadas y definen un espacio interno denominado lumen, donde ocurre la fotdlisis
del agua (De las Rivas, 2013a; Niyogi et al., 2015).

Figural
Estructura del cloroplasto
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Nota. Tomado de Alonso et al. (2019).

La fotosintesis consta de dos fases que ocurren simultaneamente en diferentes
regiones del cloroplasto, la primera (fase fotoquimica) de absorcion y conversion de
energia, ocurre en los tilacoides, mientras que la segunda (fase bioguimica) ocurre en el
estroma y consiste en la formacion de carbohidratos a partir de CO. y agua (Blankenship,
2014; De las Rivas, 2013a).

2.1.1 Fase fotoquimica

La energia proveniente de la luz se cuantifica a través de unidades discretas
Ilamadas fotones, donde cada foton de luz tiene una energia directamente proporcional a
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su frecuencia e inversamente proporcional a su longitud de onda. La radiacion
fotosintéticamente activa (PAR) se encuentra comprendida entre los 400 nm y 700 nm de
longitud de onda. Dentro de esta, el 15 % corresponde a longitud de onda verde que es
reflejada por las hojas, mientras que del 85% restante, la mayor parte se disipa como calor
y fluorescencia y solo un 5% es utilizada en el proceso fotosintético (De las Rivas, 2013b;
Niyogi et al., 2015).

En la membrana tilacoidal se encuentran insertos los fotosistemas. Estos estan
formados por un centro de reaccidn, asi como también por pigmentos antena encargados
de captar fotones. Existen dos fotosistemas dispuestos en serie. El fotosistema Il (PSII o
P680) se encuentra mas proximo al lumen del tilacoide y absorbe luz correspondiente al
rojo (cercano a 680 nm.). Este tiene una gran capacidad oxidante, siendo capaz de oxidar
agua a oxigeno. El segundo se denomina fotosistema | (PS1 o0 P700) y se ubica en la zona
de la bicapa lipidica méas préxima al estroma, absorbiendo en el rojo lejano (cercano a
700 nm.). Este fotosistema tiene una fuerte capacidad reductora, siendo capaz de reducir
el NADP+. Ambos fotosistemas se encuentran conectados por un complejo proteico
denominado citocromo b6f (Figura 2; Johnson & Wientjes, 2020; Taiz & Zeiger, 2002).

La absorcion de la luz se da principalmente a través de dos pigmentos: clorofilas y
carotenoides. Luego, la energia de los fotones es canalizada hacia los centros de reaccion
de ambos fotosistemas. El centro de reaccion es una molécula de clorofila que cede
electrones (De las Rivas, 2013b; Niyogi et al., 2015).

Luego de absorbida la luz, los fotosistemas pierden electrones en sus centros de
reaccion. El PSII realiza la oxidacion de una molécula de agua y como resultado se
obtiene oxigeno gaseoso, que es fuente de la mayor parte del oxigeno presente en la
atmosfera, electrones y protones que son liberados al lumen del tilacoide (Niyogi et al.,
2015; Taiz & Zeiger, 2002).

Los electrones se dirigen hacia un aceptor primario, la feofitina, que posteriormente
oxidara a los aceptores quinona A (QA) y quinona B (QB). La QB se asocia con los
hidrogenos del estroma y se dirige hacia el complejo b6f, que se encuentra conectado con
el PSI. Los protones (H*) son liberados en el lumen para posteriormente ser dirigidos
hacia la plastocianina, encargada de conducir las cargas hacia el PSI. Este se excita y se
da la perdida de electrones que se dirigen a una enzima denominada ferredoxina-NADP
reductasa, convirtiendo el NADP+ en NADPH2. El transporte de electrones entre el PSII
y el cb6f se encuentra acoplado con la deposicion de protones en el lumen del tilacoide,
generado un gradiente de potencial electroquimico (fuerza protén motriz) que sera
utilizada por la ATP sintasa para la sintesis de ATP. Como resultado final de la fase
fotoquimica se libera al estroma poder reductor (NADPH2) y energia (ATP; Johnson &
Wientjes, 2020; Niyogi et al., 2015).
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Figura 2
Fase fotoquimica y bioquimica de la fotosintesis

Estroma del cloroplasto

Ferredoxina-NADP-reductasa @ @

Citocromo

o

-

Interior del tilacoide

Nota. P680: Fotosistema I1. PQ: Plastoquinona. b6f: Complejo citocromo b6f. PC:
Plastocianina. P700: Fotosistema I. Fd: Ferredoxina. NADP+: Nicotinamida adenina
dinucleotido fosfato. NADPH: Nicotinamida adenina dinucleotido fosfato reducido. Un foton de
luz es captado por los pigmentos antena y llega al centro de reaccion del P680, lo que genera la
excitacion de un electron que sera transferido a la plastoquinona (molécula receptora de
electrones). La clorofila P680 es la encargada de reponer ese electron a través de la ruptura de
una molécula de agua (fotdlisis) donde se libera oxigeno y se depositan protones en el lumen del
tilacoide. El electron que fue recibido por la plastoquinona, es desplazado a través de moléculas
transportadoras como el citocromo b6f y la plastocianina hacia el P700. Este es excitado y
transfiere un electrén a la ferredoxina. Parte de esa energia de excitacion sera utilizada para
bombear iones de hidrégeno desde el estroma hasta los tilacoides, generando un gradiente de
protones. Los protones retoman al estroma pasando a través de la proteina ATP sintasa,
generando la produccién de ATP. El electron que reduce nuevamente el centro de reaccion del
P700 proviene del P680. Los electrones son utilizados para generar poder reductor (NADPH)
mediante la reduccion del NADP+ catalizada por la ferredoxina NADP reductasa. Tomado de
Universidad Estatal a Distancia (UNED, 2020).

2.1.2 Fase bioguimica

La fase final de la fotosintesis conlleva la produccion de moléculas estables
mediante la asimilacion y reduccion de CO: utilizando el NADPH y la energia
proveniente del ATP. El proceso mediante el cual las plantas asimilan CO. se denomina
ciclo de Calvin-Benson o Ciclo C3. Este estd presente en todos los eucariotas
fotosintéticos, asi como también en numerosos procariotas (Yamori et al., 2014) y
presenta tres fases: la primera se denomina carboxilacién y en esta se lleva a cabo la
incorporacion de tres moléculas de CO- y tres de agua a otras tres moléculas de cinco
carbonos Ilamadas ribulosa 1,5-bifosfato (primer aceptor de CO,). La enzima que la
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cataliza es la ribulosa—1,5-bifosfato carboxilasa/oxigenasa (RuBisCO) generando
fosfoglicerato como producto intermedio estable, siendo este un azucar de tres carbonos.
En la segunda fase ocurre la reduccion del fosfoglicerato utilizando el poder reductor
(NADPH2) y gran parte del ATP generado en la fase fotoquimica; como resultado se
obtiene gliceraldehido 3-fosfato. En la Gltima fase se lleva a cabo la regeneracion de la
ribulosa 1,5-bifosfato necesaria para reiniciar de nuevo el ciclo, para esto es necesario
ATP y gran parte del gliceraldehido 3-fosfato, el resto es utilizado para la sintesis de
compuestos carbonados (Niyogi et al., 2015; Taiz & Zeiger, 2002).

En plantas con metabolismo C3, ocurre el proceso de fotorrespiracion ya que la
RubisCO presenta actividad oxigenasa, permitiendo que una molécula de oxigeno pueda
ingresar al centro de reaccion y asi incorporarse a la ribulosa 1,5-bifosfato, generando una
reduccion en la eficiencia de la fijacion del CO. Esta reduccion se debe a que se genera
fosfoglicolato en lugar de fosfoglicerato y se consume una fraccion del ATP y NAPH2
generado en la fase fotoquimica (Niyogi et al., 2015; Taiz & Zeiger, 2002).

2.1.3 Mecanismos de fotoproteccion

La fotoinhibicidn es el fendmeno mediante el cual la actividad fotosintética se ve
disminuida frente a ambientes con intensidades luminicas elevadas. Frente a estas
condiciones, la proteina D1 (encargada de conectar el PSII con la QA) se degrada y como
consecuencia disminuye la actividad fotosintéetica (Pallardy, 2008).

Frente a condiciones de alta irradiancia la concentracion de iones de hidrdgeno
presente en el tilacoide aumenta y se activan vias de fotoproteccion (Ort, 2001). Esto
provoca una disminucion de pH en el lumen del tilacoide provocando cambios de
conformacién en proteinas del centro de reaccion y activando una enzima clave del ciclo
de las xantofilas encargada de transformar violaxantina en zeaxantina. Al aumentar los
niveles de zeaxantina, se dan cambios en el fotosistema favoreciendo la disipacion de
energia en forma de calor (Taiz & Zeiger, 2002).

2.2 FACTORES AMBIENTALES QUE AFECTAN LA FOTOSINTESIS

El proceso fotosintético se ve afectado por factores ambientales como la
temperatura, la disponibilidad hidrica del suelo y la luz.

2.2.1 Temperatura

La temperatura en la planta se encuentra relacionada directamente con la
temperatura ambiental. En el caso de las plantas C3, como la soja, la fotosintesis se da de
forma Optima en un rango de temperaturas de entre 20°C y 35°C (Sage et al., 2008).

El estrés por alta temperatura afecta el crecimiento de las plantas, aunque sus
efectos varian segun la etapa de desarrollo. Frente a incrementos de temperatura, la
fotorrespiracion se ve favorecida debido al cambio en la concentracion parcial de los
gases, aumentando la actividad oxigenasa de la RuBisCO y por tanto reduciendo la
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actividad carboxilasa que tiene como consecuencia una caida en los valores de
asimilacion neta (Taiz & Zeiger, 2002).

2.2.2 Disponibilidad de agua en el suelo

El agua constituye la mayor proporcion del volumen celular en las plantas y es el
recurso mas limitante. Aproximadamente el 97% del agua absorbida se pierde en la
atmosfera debido principalmente a la transpiracion. El resto es utilizado para la expansion
celular y para procesos metabolicos, fundamentalmente la fotosintesis (Taiz & Zeiger,
2002).

El estrés por déficit hidrico se da cuando el ambiente es escaso en agua y la tasa de
transpiracion excede la tasa de absorcion de agua por parte de las plantas. Estas presentan
diversos mecanismos para hacer frente a las condiciones de sequia y se agrupan en tres
categorias: escape, evitacion y tolerancia. El escape es la capacidad de completar el ciclo
de vida antes de que se den condiciones de déficit hidrico en el suelo; esto implica que el
desarrollo se dé de manera rapida y como consecuencia se obtengan menores
rendimientos. La evitacion, en cambio, conlleva la mantencion de turgencia en las hojas
a pesar de la escasez de agua en el suelo; esto puede lograrse si las raices alcanzan mayor
profundidad y/o son eficientes en la absorcion de agua. A su vez, se da el cierre de estomas
reduciendo el area foliar y por ende disminuyendo el rendimiento. Por ultimo, el
mecanismo de tolerancia implica que las plantas tengan la capacidad de resistir al déficit
hidrico en el suelo y esto esta explicado por el mantenimiento de la turgencia a través de
un ajuste osmotico que conlleva la acumulacién de solutos en la célula, aumentando la
elasticidad y reduciendo el tamafio de las mismas (Orozco et al., 2012).

La falta de agua afecta una gran cantidad de procesos fisiologicos en la planta
debido a la deshidratacién celular (Taiz & Zeiger, 2002). Frente a estas condiciones, se
da la pérdida de turgencia y volumen de las células, asi como también aumenta la
concentracion de protones que no llegan al NADP+, teniendo como consecuencia la
formacion de especies reactivas del oxigeno (ROS) las cuales son capaces de oxidar
proteinas, ADN, ARN vy lipidos (Azcon-Bieto et al., 2013; Moreno, 2009).

2.2.3 Ambiente luminico

La luz visible es un conjunto de ondas electromagnéticas que ocupa una pequefia
franja del espectro, que se expande desde los 400 nm (violeta) hasta los 700 nm (rojo).
Esta presenta caracteristicas tanto de particula como de onda. La particula, también
denominada fotdén, tiene una energia directamente proporcional a su frecuencia e
inversamente proporcional a su longitud de onda, es decir que a medida que la longitud
de onda es mayor, la energia disminuye. La longitud de onda corresponde a la distancia
ente dos crestas sucesivas (Azcon-Bieto et al., 2013; Taiz & Zeiger, 2002).

La radiacion luminica es el elemento de mayor importancia en el proceso
fotosintético ya que es la fuente primaria de energia, asi como también un factor
encargado del crecimiento y desarrollo vegetal. Tanto la intensidad luminica como la
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calidad espectral afectan directamente los procesos de conversion de energia en las
celulas vegetales (Azcon-Bieto et al., 2013; Quero et al., 2021).

Diferencias en los niveles de intensidad luminica o densidad de flujo de fotones
fotosintéticos (PPFD) y la calidad espectral luminica, afectan los procesos de conversién
de energia en las células vegetales (Campbell & Norman, 1998; Nobel, 2009; Quero et
al., 2019).

Segun Quero et al. (2019) la intensidad luminica tiene implicancias en los procesos
fotosintéticos, principalmente en los vinculados al dafio del PSII. En tanto la energia
absorbida exceda la capacidad de disipacién de los fotosistemas, probablemente ocurra
fotoinhibicion de ambos fotosistemas (Derks et al., 2015; Quero et al., 2021; Zivcak et
al., 2014).

2.2.3.1 Calidad espectral

El espectro electromagnético estd constituido por ondas de distinta frecuencia
(Figura 3; Casal, 2013). Las regiones de mayor importancia para la biologia son la
ultravioleta (UV), la visible y la infrarroja (IR). Por debajo de los 400 nm se situa la
region UV mientras que la region visible se extiende aproximadamente desde los 400 nm
a los 740 nmy se subdivide en los colores azul, verde y rojo. Por ultimo, la region IR se
extiende aproximadamente desde los 700 nm (Nobel, 2009).

Figura 3
Espectro de ondas electromagnéticas con sus respectivas longitudes de onda
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Nota. Tomado de Aquatéknica (2024).

En las plantas la luz es absorbida a través de pigmentos fotosintéticos que son
moléculas cromoforas sensibles a la radiacion luminosa. Existen dos pigmentos
principales: clorofilas y carotenoides. Estos se encuentran dentro de las proteinas
fotosintéticas formando los complejos pigmento-proteina. EI pigmento mas importante
es la clorofila ya que interviene directamente en el proceso de absorcion y conversion de
la energia luminosa. Estas son capaces de absorber en la zona azul y roja del espectro,
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reflejando el color verde y por tanto adquiriendo esa coloracion. Los carotenoides son
antenas alternativas ya que absorben luz en la zona del azul y verde, entre los 450 nmy
500 nm donde las clorofilas absorben poco. Su funcion principal es proteger el aparato
fotosintético mediante mecanismos de disipacion y extincion de energia. Estos presentan
coloracién amarillo y anaranjado (Casal, 2013).

Los espectros de luz influyen significativamente en el metabolismo, crecimiento y
desarrollo de las plantas (Landi et al., 2020). La luz azul afecta los procesos de
fotomorfogenesis ya que sus fotorreceptores tienen una estrecha relacion con estos
eventos. A su vez, este tipo de luz, generalmente promueve mayor apertura estomatica,
generando una mayor produccion de materia seca en comparacion con luz con otras
longitudes de onda (Matsuda et al., 2004). La luz roja, en cambio, presenta alta eficiencia
en el proceso fotosintético, aunque en casos donde el crecimiento de la planta se vea
restringido solamente a este tipo de luz, procesos como el crecimiento y desarrollo pueden
verse afectado debido a que habrd menor conductancia estomatica, menor asimilacion de
CO2, menor rendimiento cuantico del PSIl y menor disipacion térmica de la energia
(Landi et al., 2020; Yorio et al., 2001). A su vez, estudios han demostrado que plantas
crecidas uUnicamente bajo luz roja presentaron bajos contenidos de RuBisCO en
comparacion con plantas crecidas bajo luz azul (Izzo et al., 2020; Matsuda et al., 2004).

2.3 CUANTIFICACION DEL PROCESO FOTOSINTETICO

La energia luminosa que es absorbida por las plantas tiene tres posibles destinos,
ser transformada en energia quimica a través de la fotosintesis, ser disipada como
radiacion de luz fluorescente o como calor (Lazar, 2015).

La fluorescencia es la capacidad que tienen las clorofilas de extinguir su estado
excitado emitiendo energia en forma de luz de mayor longitud de onda que la que
absorben. Esto se debe a que al absorber un foton el estado excitado es muy inestable, por
lo que la molécula excitada tiende a ceder el exceso de energia y volver asi a su estado
fundamental. (De las Rivas, 2013a; Taiz & Zeiger, 2002).

La fotosintesis puede ser medida a través de la fluorescencia de la clorofila. Estas
mediciones se realizan con equipos denominados fluorémetros y permiten investigar la
eficiencia de la fotosintesis, asi como también de la transferencia de energia durante la
captacién de luz fotosintética. En condiciones de temperatura ambiente, la mayor parte
de la fluorescencia proviene de moléculas de clorofila asociadas al PSII, aunque el PSI
también puede emitirla (Niyogi et al., 2015).

La medicion de la fluorescencia de las clorofilas se da en mayor medida a través de
la técnica de modulacién por amplitud de pulso (PAM). Esta técnica se realiza utilizando
dos haces de luz durante las mediciones, una encargada de impulsar la fotosintesis y otra
encargada de excitar las moléculas de clorofila para que emitan fluorescencia. La primera
puede ser luz actinica continua y/o pulsos saturantes de corta duracion (generalmente de
un segundo). La luz de medicién son destellos muy cortos (de uno a cinco segundos) cuya
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intensidad es débil cuando se mide fluorescencia minima; por lo tanto, los flashes solo
generan emision de fluorescencia y no impulsan la fotosintesis. En cambio, cuando la
iluminacion es actinica los destellos presentan alta intensidad y detectan asi cambios
répidos de fluorescencia causados por esta iluminacion, aunque la mayor energia
resultante de los destellos de medicion no son problema porque la luz actinica ya esta
aplicada para impulsar la fotosintesis (Lazar, 2015).

A partir de los datos recabados en las mediciones, se obtiene una traza (Figura 4)
donde se identifican valores especificos que brindan informacién para el célculo de los
parametros relacionados con la particion de energia. La firma se puede dividir en tres
tramos. En el primer tramo las hojas se mantienen en oscuridad, la QA asociada al PSII
se oxida y los centros de reaccion de los PSII se encuentran abiertos permitiendo que se
dé el transporte de electrones. Como alternativa a la oscuridad se puede utilizar luz rojo
lejano que elimina electrones de la cadena transportadora estimulando el PSI y
favoreciendo el flujo. Luego se expone a la hoja a un haz de luz débil de medicién
modulada dando como resultado el nivel minimo de fluorescencia (Fo). Luego, se emite
un pulso saturante de luz actinica que se encarga de reducir la QA obteniéndose el
méaximo nivel de fluorescencia (Fm; Baker, 2008).

En el segundo tramo, también denominado analisis de quenching, se aplican nuevos
ciclos de pulsos saturantes manteniendo la luz actinica encendida. En cada pulso se
registran los valores de fluorescencia maxima en luz (F'm) y de fluorescencia en un
momento dado (F't; Baker, 2008).

El tercer tramo se denomina analisis de relajacion y es donde la luz actinica
permanece apagada. Aca se mide la respuesta frente a nuevos ciclos de pulsos saturados,
registrandose valores maximos (F’'m) y minimos (F’’o; Lazéar, 2015).
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Figura 4
Analisis de quenching de la fluorescencia y posterior andlisis de relajacion

T oo
) A LA: Luz actinica blanca & N e
l'm = /3 - v v

3004 ++ PS: 9200 pmol photons s'm N P
& RL: Luz rojo lejano v

2004

Fluorescencia (a.u)

104 F,.

004

0.0 200 400 600 800

Tiempo (s)

Nota. Las flechas hacia arriba y hacia abajo indican el encendido y apagado de luz
actinica (LA), pulsos de luz saturante (PS) y rojo lejano (RL). La barra inferior de color
gris se corresponde con el analisis de quenching mientras que la segunda barra negra
con el analisis de relajacion.

2.3.1 Particion de energia

La energia luminica absorbida por las clorofilas asociadas al PSIl puede ser
utilizada para impulsar la fase fotoquimica o de forma alternativa emitirse como
fluorescencia o disiparse como calor. La disipacion como calor puede dividirse en
disipacion regulada inducida por luz y disipacion basal no regulada. Los tres posibles
destinos de la energia compiten por ella y el proceso mediante el cual se determina que
proporcidn de energia es destinada a cada uno se denomina particion de energia. Su
estudio se basa en el analisis de quenching a partir del rendimiento cuantico de procesos
fotoquimicos y no fotoquimicos (Baker, 2008; Lazar, 2015).

El rendimiento cuantico de un proceso dado (®i) se calcula como:
_k
@ o

donde k es la tasa constante de un proceso dado y Xk es la sumatoria de todas las
constantes de los procesos de desactivacion de la energia luminica. Un rendimiento
cuantico toma valores entre cero y uno y la sumatoria de todos los rendimientos cuanticos
es igual a uno. Esto es considerado una ventaja al evaluar los rendimientos cuanticos de
la particion de energia ya que se obtiene la fraccion del total de la energia absorbida que
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es destinada a un proceso particular, pudiendo comparar valores de forma directa (Lazar,
2015).

A partir del analisis de quenching obtenemos ®PSII, ®NPQ y ®NO. El primero
corresponde al rendimiento cuantico del PSII e indica la cantidad de energia destinada a
la transferencia de electrones. El ®NPQ es el rendimiento cuantico del quenching no
fotoquimico no basal y el ®NO representa el rendimiento cuantico de procesos de
disipacion basal y no fotoquimicos. En el anélisis de relajacion se subdivide el ®NPQ en
ONPQ.fast y ®NPQ.slow que corresponden al rendimiento cuantico del quenching no
fotoquimico no basal de rapida y lenta relajacion, respectivamente (Quero et al., 2019).
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3 MATERIALES Y METODOS

3.1 GERMOPLASTMA'Y CONDICIONES DE CRECIMIENTO

Se realizaron cuatro ensayos donde se sembraron dos genotipos de soja (Glycine
max) con comportamiento diferencial frente al déficit hidrico; “Don Mario 6.8i, Barraca
Erro S.A” (DM6.81) y “Génesis 5601 (G5601), Grupo Soja e INIA”. Las semillas
certificadas fueron proporcionadas por el Instituto Nacional de Investigacion
Agropecuaria (INIA).

La siembra fue realizada en macetas de 0.5L previamente desinfectadas con agua e
hipoclorito. El sustrato utilizado fue una mezcla estéril de arena y vermiculita (1:1).

Se colocaron tres semillas por maceta las cuales fueron humedecidas con agua cada
dos dias hasta su germinacion. Luego de germinadas, se selecciond la planta mas vigorosa
de cada maceta y se eliminaron las restantes. Cada maceta fue recubierta por una bolsa
negray se le coloco una tapa perforada con el fin de evitar la evaporacion de agua desde
el sustrato, permitiendo que la planta continte su desarrollo a través del orificio. A partir
de ese momento las plantas fueron regadas cada dos o tres dias con medio ByD
(Broughton & Dilworth, 1971; Anexo A) suplementado con KNO3 (concentracion final
5 mM) hasta alcanzar la Capacidad de Campo (CC), la cual se define como el contenido
de agua que se retiene en un suelo despues de ser saturado con agua (Azcén-Bieto et al.,
2013).

Para determinar el peso del sustrato a CC se utilizaron seis macetas, cada una de
ellas recubiertas por una bolsa negra y se les coloco sustrato completamente saturado en
agua. Pasadas 72 h, se tomd el peso de cada una de ellas.

Todas las plantas se desarrollaron hasta el estado V3 en una cdmara de crecimiento
bajo condiciones controladas (temperatura, fotoperiodo y humedad), donde la luminaria
se baso en lamparas de halogenuro metalico. El estado V3 se define cuando la hoja
trifoliada del nudo tres estd completamente expandida y en el nudo superior los bordes de
los foliolos no se solapan entre si (Fehr et al., 1971). Luego, algunas plantas continuaron
su crecimiento hasta V4 en la misma camara mientras que otras fueron trasladadas a
distintos ambientes luminicos. De igual forma, se considera estado V4 cuando la hoja
trifoliada del nudo 4 estd completamente expandida y los foliolos del nudo superior no se
solapan entre si (Fehr et al., 1971).

3.2 TEMPERATURA, HUMEDAD RELATIVA Y DEFICIT DE PRESION DE
VAPOR

La temperatura a la cual se crecieron las plantas fue similar en el desarrollo de la
planta hasta V3, asi como también en el desarrollo de V4 en todos los ambientes
luminicos con valores medios de entre 25.6°C y 27.0°C (Tabla 1). En tanto la humedad
relativa, presentd valores similares en los ambientes blanco2, rojo y azul con valores
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medios entre 48.2% y 51.6% durante el desarrollo de V4 mientras que para el ambiente
blancol el valor medio fue de 39.5%. La humedad relativa durante el desarrollo de la
planta hasta V3 fue menor, presentando un valor medio de 38.7%. El ambiente que
presentd mayor déficit de presion de vapor fue el blancol con un valor medio de 2.18 kPa
mientras que el que presentd menor valor fue el ambiente rojo con un valor medio de 1.60
kPa durante V4. El DPV hasta V3 fue de 2.19 kPa.

Tabla 1

Temperatura, humedad relativa y déficit de presion de vapor

. Blancol Blanco2 Azul Rojo
Variable V3
V4
Temperatura (C°)  26.5+ 2.87 27014 256+14 263+13 25614
HR (%) 38.7+123 395+77 50.6+84 482+6.1 51.6+8.0
DPV (kPa) 2.19 £ 0.62 218+0.34 163+0.33 1.78+0.25 1.60+0.33

Nota. Media y desvio estandar de las variables temperatura, humedad relativa (HR) y
déficit de presion de vapor (DPV) en funcién de cada ambiente luminico y periodo de
crecimiento.

3.3 AMBIENTES LUMINICOS

Se definieron cuatro ambientes luminicos (Figura 5): blancol (B1), donde la luz
provenia de lamparas de halogenuro metélico, blanco2 (B2), azul (A) y rojo (R) donde la
luminaria utilizada fue luces LED. Para el ambiente B2 se utiliz6 un sistema basado en
LEDS blancas y rojas mientras que para los ambientes A y R se utilizd un sistema con
luces de siete colores, el cual permite descomponer el espectro luminico en siete bandas
dentro de laregién PAR. La medicién de la potencia luminica y calidad espectral de todos
los ambientes se realizo a través de un espectroradiometro colocado a 30 cm del centro
de la fuente de luz.
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Figura 5
Plantas creciendo en los distintos ambientes luminicos

Nota. a. Ambiente B1. b. Ambiente B2. ¢c. Ambiente A. d. Ambiente R.

Figura 6
Distribucion de la composicion espectral de ambientes luminicos
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Nota. a. Ambiente B1. b. Ambiente B2. c. Ambiente A. d. Ambiente R. Tomado de
Martinez (2021).

En la Tabla 2 se observan los valores de intensidad luminica de los cuatro ambientes
luminicos representados en la Figura 6. Para cada ambiente se detalla el intervalo de onda
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que emitieron las luces, la potencia y el PPFD. Si bien los valores de potencia son
similares en todos los ambientes, tomando valores desde 137.22 a 140.89 Wm, el PPFD
fue distinto. Esto se debe a que para el calculo de PPFD se considera que este es
directamente proporcional a la longitud de onda de la luz, por lo tanto, en el ambiente R
donde las longitudes de ondas son més amplias el valor de PPDF fue mayor y en el
ambiente A donde las longitudes de onda son menores present6 el valor més bajo. En los
ambientes B1 y B2 el valor de PPFD fue similar.

Tabla 2

Intervalo de longitudes de onda e intensidad luminica de los ambientes luminicos

. Intervalo de A* Potencia PPFD
Ambiente o1
(mm) (W m?) (umoles fotones m™s™)

Blancol 400 - 700 137.24 620.2

Blanco2 400 - 700 137.22 635.8

Azul 400 - 560 140.89 537.7

Rojo 585 - 700 138.07 745.3

Nota. Intensidad luminica expresada como potencia y densidad de flujo de fotones
fotosintéticos (PPFD).

3.4 CONDICION HIDRICA

Se definieron dos condiciones hidricas.

Condicion control: las plantas fueron regadas con medio ByD hasta CC cada dos
dias desde la siembra hasta alcanzado el estado V4, momento donde se realizé la medicion
de la fluorescencia de la clorofila.

Condicion déficit: las plantas fueron regadas con medio ByD hasta CC cada dos
dias desde la siembra hasta alcanzado el estado V4. A partir de este momento a las plantas
del genotipo DMG6.8i se le suprimid el riego durante tres dias y a las plantas del genotipo
G5601 se le suprimio el riego durante 6 dias.

En ambos casos, se registro el peso de las macetas antes y después de ser regadas.

Luego de obtenidos los pesos de las macetas, se determind el agua disponible en
relacion al peso del sustrato expresado en porcentaje (HP%).

Peso maceta (g) = peso seco sustrato (105°) + peso del envase + peso del agua.

Peso del agua (g) = peso maceta - peso seco sustrato (105°) - peso del envase
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HP% = (Peso sustrato seco (105°) - Peso del agua) x 100

Peso sustrato seco (105°)

3.5 FLUORESCENCIA DE LA CLOROFILA

En las plantas “control” las mediciones de fluorescencia se realizaron en el
momento en que cada planta se encontraba en estado V4. En las plantas déficit las
mediciones se realizaron al tercer dia de haber suprimido el riego en las plantas del
genotipo DM6.8i y a los seis dias en las plantas de genotipo G5601. Para ello se utiliz6
un fluorémetro de amplitud modulada. En cada una se seleccion6 el foliolo central del
altimo foliolo del estado V4 (Figura 7) y se analizd una secuencia, con una intensidad de
luz actinica de 850 pmol fotones m? s™).

Figura 7
Medicion de fluorescencia de la clorofila con fluorometro de modulacion por amplitud
de pulsos

3.6 PARTICION DE ENERGIA

La particion de energia representa la forma en que la planta administra la energia
luminica absorbida y sus parametros se calculan en términos de rendimiento cuantico (®i)
ya que expresan el efecto individual ponderado por todos los efectos parciales. Como

consecuencia, la suma de los rendimientos cuanticos es igual a uno (3 @i = 1; Lazar,
2015).
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Para determinar la particion de energia en el PSII se utilizaron parametros de la
fluorescencia de la clorofila a partir de un andlisis de quenching (plantas bajo luz) y
posterior analisis de relajacion (plantas en oscuridad luego de un periodo de iluminacién
del PSII; Kasajima et al., 2009; Lazér, 2015).

A partir del analisis de quenching se puede calcular ®psii, Dnpg y Ono Y a partir del
analisis de relajacion se subdivide el ®npg en dos fracciones DOnpg.fast Y PNpQ.slow. LOS
pardmetros de rendimiento cuéntico se definieron de la siguiente manera:

Ops = (Fm - Ft) / Fm’

Oneg = (Ft/Fm’) — (Ft/ Fm)
®no = (Ft/ Fm)

Dnpq.ast = (Ft/ Fm’) — (Ft/ Fm ")
Onpg.stow = (Ft/ Fm’’) — (Ft [ Fm)

El ®psy) €s el rendimiento cuéntico efectivo del PSII e indica la cantidad de energia
destinada a la transferencia de electrones. E1 ®npg €s el rendimiento cuantico de los
mecanismos de disipacion controlada inducidos por la luz y el ®no es el rendimiento
cuantico de la disipacion basal térmica no fotoquimica. En tanto el ®npg.fast €Sta vinculado
a la disipacion de energia regulada por el PSII mientras que el ®npo.siow €Sta relacionado
al efecto del exceso de luz principalmente a efectos de fotoinhibicion (Genty, 1989;
Hendrickson et al., 2005; Kasajima et al., 2009; Quero et al., 2019).

3.7 DISENO EXPERIMENTAL Y ANALISIS ESTADISTICOS

En cada ambiente luminico se establecid un disefio experimental completamente al
azar (DCA) con cuatro repeticiones por tratamiento. Los tratamientos quedan definidos
por la interaccién del factor genotipo (DM6.8i y G5601), el factor condicidn hidrica
(control y déficit) y el factor ambiente luminico (B1, B2, Ry A) y un nivel del factor luz
actinica (850 pmoles fotones m™? s2).

Para el analisis estadistico se us6 un modelo lineal general con arreglo factorial.
Luego de la verificacion de los supuestos de normalidad y homogeneidad de varianza se
realizd un andlisis de varianza (ANOVA) para determinar si hubo efecto significativo de
alguna de las fuentes de variacion. Las diferencias entre las medias de los tratamientos
identificados como significativos fueron analizadas mediante analisis de contrastes (P <
0.05).

El modelo lineal general fue el siguiente:

Yijk = g + ALi + CHj + Gk + (AL* CH)ij + (AL*G)ik + (CH*G)jk +
(AL*CH*G)ijk + Errorijk
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Donde:

ALi es el efecto del i-ésimo ambiente luminico (blancol, blanco2, rojos y azules).
CHij es el efecto del j-¢simo nivel de condicion hidrica (control y déficit).

Gk es el efecto del k-ésimo nivel de genotipo (DM6.8i y G5601).

(AL*CH)ij es la interaccion entre el i-ésimo nivel de AL y el j-ésimo nivel de CH.
(AL*G)ik es la interaccion entre el i-ésimo nivel de AL y el k-ésimo nivel de G.
(CH*G)jk es la interaccidn entre el j-ésimo nivel de CH y el k-ésimo nivel de G).

(AL*CH*G)ijk es la interaccion entre el i-ésimo nivel de AL, el j-ésimo nivel de
CHy el k-ésimo nivel de G.

Errorijk es el error asociado a cada unidad experimental.

Los analisis estadisticos se hicieron en R utilizando el paquete stats R Core Team
2017. El analisis de contrastes se realiz6 usando el paquete de R emmeans (Russell, 2018).
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4 RESULTADOS Y DISCUSION

4.1 CONTENIDO DE AGUA DEL SUSTRATO

El HP% se define como el porcentaje de agua del sustrato en peso a tiempo final. En
la Figura 8 se muestra el HP% para plantas del genotipo DM6.8i y G5601 en funcién de
los ambientes luminicos y condicion hidrica. Como se puede observar en ambos
genotipos, las plantas sometidas a la condicion control permanecieron en el HP%
correspondiente a la CC entre 34.2% y 34.5%. En cambio, cuando el riego fue suprimido,
en plantas del genotipo DM6.8i la diferencia varié entre el 16.2% y el 29.7%. Es
importante destacar que en cada ambiente luminico las plantas DM6.8i dejaron de regarse
la misma cantidad de dias, por lo que se puede inferir que la transpiracién fue diferencial
en los distintos ambientes luminicos. En el ambiente B1 se obtuvo el menor valor de HP%
(16.2%), aspecto que puede deberse a mayores valores de transpiracion en ese ambiente
debido a mayor temperatura ambiental y menor humedad relativa. En el ambiente A, se
obtuvo mayor HP% que en el ambiente B1 y menor valor que los ambientes B2 y R.

En las plantas del genotipo G5601 sometidas a la condicion déficit, el HP% a tiempo
final vario muy poco, tomando valores entre 14.6% y 19.2%.

Al comparar ambos genotipos para la condicion déficit, se puede observar que en el
ambiente B1, los valores de HP% fueron similares, lo que evidencia un comportamiento
diferencial de los genotipos ya que a las macetas del genotipo DM6.8i se les suprimio el
riego durante tres dias y a las del genotipo G5601 durante seis dias. En el resto de los
ambientes los valores de HP% en las plantas del genotipo DM®6.8i fueron mayores, por lo
tanto, presentaron mayor cantidad de agua disponible.

En la condicién déficit, se puede observar que el HP% fue menor al momento de
realizar las mediciones en comparacion con las plantas sometidas a la condicion control.
Esto fue méas acentuado en los ambientes B1 y A que en los ambientes B2 y R. Cabe
destacar que los ambientes B2 y R obtuvieron valores de DPV cercanos entre si y menores
que los ambientes B1y A (Tabla 1), por lo tanto, lademanda atmosférica en los ambientes
B2 y R fue menor que en la de los ambientes B1 y A, pudiendo justificar menores valores
de HP%. A su vez, el genotipo G5601 evidencié un impacto mayor al suprimir el riego,
obteniendo menores valores de HP% en todos los ambientes estudiados con respecto al
genotipo DMG.8i.
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Figura 8
Porcentaje de agua del sustrato en peso para los genotipos DM6.8i y G5601
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Nota. Porcentaje de agua del sustrato en peso (HP%) del genotipo DM6.8i (a) y del
genotipo G5601 (b) en funcion de los ambientes luminicos. B1: blancol. B2: blanco2.
A: azul. R: rojo. Barras de color violeta representan la condicion hidrica control y barras
de color anaranjado la condicion hidrica déficit.

4.2 PARTICION DE ENERGIA EN EL PSII

A partir del analisis de varianzas (ANOVA) se pudo determinar que no hubo efecto
significativo de la triple interaccion en ninguno de los pardmetros (anexos B, C, D, E'y
F) En tanto la interaccion genotipo x ambiente luminico fue significativa para el ®npq.siow
mientras que la interaccion genotipo x condicion hidrica fue significativa para los
parametros ®psi;, Onpg ¥ Pnpo.fast. POr ultimo, la interaccion ambiente luminico x
condicioén hidrica fue significativa para el parametro Onpq. fast.

El efecto principal ambiente luminico fue significativo para los parametros ®ps,
®no y Do, DNro.fast Y Prpo.siow Mientras que el efecto condicion hidrica fue significativo
para el parametro ®npq.siow.

4.2.1 Efecto de la interaccién genotipo, ambiente luminico y condicidn hidrica sobre la
particion de energia

El primer pardmetro estudiado a partir del andlisis de quenching es el rendimiento
cuantico del PSII (®psi). La Figura 9 representa los datos obtenidos en plantas del
genotipo DM6.8i, donde se puede observar que se obtuvieron valores entre el 0.20 y 0.42
en la condicién hidrica control y entre 0.17 y 0.53 en la condicién hidrica déficit (Figura
9ay by Anexo G). Esto quiere decir que entre el 20 y 42% de la energia fue destinada a
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la fase fotoquimica en las plantas sometidas a la condicion control y entre el 17% y el
53% en las sometidas a la condicion deficit.

Dentro de la condicién control (Figura 9 a), se observaron diferencias
significativas entre el ambiente B1 donde el ®@psyi tomo un valor de 0.42 y el ambiente R
que obtuvo un valor de 0.20, es decir que en el ambiente R las plantas destinaron solo el
20% de la energia a esta fase del proceso fotosintético. En los ambientes B2 y A no se
observaron diferencias significativas en dicho pardmetro, ni entre ellos ni con los
ambientes B1 y R. Las diferencias en el ®ps;; observadas en los ambientes B1 y R para
DMBG6.8i en la condicién control podria deberse a la deficiencia espectral del ambiente R.
Estudios realizados por Quero et al. (2019) en plantas de arroz establecen que la tasa
fotosintética esta estrechamente ligada a la calidad de la luz y al genotipo en estudio. Cabe
destacar que un ambiente de luz blanca, como lo es el ambiente B1, estd compuesto por
la conjuncidn de todas las radiaciones luminicas de distinto color.

Al analizar los datos obtenidos en plantas del genotipo DMG6.8i para el parametro
®pgy) en la condicion hidrica deficit (Figura 9), se observaron diferencias significativas
entre el ambiente B1 y R tomando valores de 0.53 y 0.17, respectivamente. Al comparar
los valores de ®psii €n los ambientes B2 y A, se puede observar que tomaron valores en
torno a 0.30, no encontrando diferencias significativas entre ellos para este parametro,
pero si con el ambiente B1 donde el valor obtenido fue 0.53, mayor al de los ambientes
antes mencionados. ElI ambiente B2 se diferencid significativamente del ambiente R,
obteniendo valores de 0.32 y 0.17 respectivamente, mientras que en los ambientes Ay R
no se obtuvieron diferencias significativas para este parametro. Las plantas del genotipo
DM®6.8i sometidas a déficit hidrico en el ambiente B1 obtuvieron valores mayores de ®psi
que en los demas ambientes. La condicion hidrica hace que la respuesta frente a fuentes
de luz diferentes sea distinta; es decir, el genotipo DM®6.8i se comporta distinto en
condiciones de déficit frente a luminaria basadas en lamparas de halogenuro metalico
(ambiente B1) y a ambientes basados en luces leds (ambiente B2, Ry A). A su vez, el
ambiente R siempre obtuvo menor valor que el B1 dado la diferencias en la calidad
espectral.
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Figura 9
Rendimiento cuantico del PSII
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Nota. Particion de energia en el PSII obtenida a partir del analisis de quenching para los
dos genotipos (DM6.8i y G5601) en funcidén de los cuatro ambientes luminicos (B1, B2,
Ay R) y de las dos condiciones hidricas (control y déficit). a. Genotipo DMG68i en la
condicion hidrica control. b. Genotipo DM6.8i en la condicion hidrica déficit. c.
Genotipo G5601 en la condicidon hidrica control. d. Genotipo G5601 en la condicion
hidrica déficit.

Al observar los datos obtenidos en plantas del genotipo G5601, el parametro ®@ps)
obtuvo valores entre el 0.18 y el 0.44 en la condicion hidrica control y entre el 0.12 y 0.40
en la condicion hidrica déficit (Figura9 c y d y Anexo H). Los mayores valores de ®@psii
se encontraron en hojas desarrolladas en el ambiente B1, independientemente de la
condicion hidrica en la que se encontraban, alcanzando un valor de 0.44 en la condicion
control y 0.40 en la condicion déficit. Esto pudo deberse a que el ambiente B1 presento
un valor de DPV de 2.18 kPa (Tabla 1) siendo superior a los demas ambientes. A mayor
valor de DPV existe mayor demanda atmosférica de agua, lo que se traduce en una mayor
transpiracion y apertura estomatica (Gilbert et al., 2011) y como consecuencia mayor
ingreso de CO- y posible aumento de la actividad fotosintética. Esto ocurre en presencia
de luz y bajo condiciones hidricas 6ptimas. Aunque en el experimento, como se puede
observar, bajo condiciones de déficit hidrico este genotipo se comporté igual que en la
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condicion control, es decir, que la restriccion hidrica no hizo que la energia destinada a
la fase fotoquimica en el ambiente B1 haya sido menor que en los demas ambientes.

Por un lado, en plantas del genotipo G5601 crecidas bajo la condicién hidrica
control (Figura 9 c¢) en el ambiente B2, el ®ps;i 0btuvo un valor de 0.24, comportandose
igual que el ambiente Ay R que obtuvieron valores de 0.31 y 0.18 respectivamente. Bajo
esta condicion, el ambiente R no se diferencié del ambiente B2, pero si se diferencid de
los demas ambientes. Por el otro, las plantas del genotipo G5601 sometidas a la condicién
hidrica déficit (Figura 9 d), y crecidas en el ambiente A obtuvieron un valor de ®psi de
0.21, no diferenciandose de las plantas crecidas en los ambientes B2 y R que obtuvieron
valores de 0.24 y 0.12 respectivamente. Entre el ambiente B2 y R si se observaron
diferencias significativas, obteniendo menores valores de ®ps)i las plantas crecidas en el
ambiente R.

De los datos recabados, se pudo observar que los valores obtenidos para el
parametro ®PSII tendieron a comportarse similar en los distintos ambientes luminicos.
En el ambiente B1 se obtuvieron mayores valores, es decir que las plantas sometidas a
estas condiciones de luz destinaron mas energia a la fase fotoquimica que las sometidas
a la luz roja (ambiente R). Esto pudo deberse una suma de factores tales como la fuente
de luz, donde el ambiente B1 se basé en lamparas de halogenuro metalico y el ambiente
R en luces led, asi como también en diferencias en la calidad espectral dentro de esos
ambientes. Por otro lado, en plantas de los genotipos DM6.8i y G5601 sometidas a la
condicion déficit y crecidas en los ambientes B2 y R, se observé una posible combinacién
de estreses, déficit hidrico y deficiencia espectral, donde el ®PSII presentd mayores
valores en plantas crecidas en el ambiente B2 y menores valores en plantas crecidas en el
ambiente R (Figura 9 b y d). Esto no ocurrié en plantas de ambos genotipos sometidas a
la condicion control, donde los ambientes B2 y R no se diferenciaron significativamente
en este parametro (Figura9ay c).

El segundo parametro estudiado en la particion de energia es el ®npg. La Figura
10 representa los datos obtenidos para este parametro, y se puede observar que las plantas
del genotipo DM®6.8i obtuvieron valores entre el 0.42 y 0.49 en la condicion hidrica
control y entre el 0.32 'y 0.47 en la condicion hidrica déficit (Figura 10 ay b y Anexo G).
Es decir que entre el 42 y 49% de la energia en la condicion control y entre el 32y 47%
de la energia en la condicion déficit se destind a procesos no fotoquimicos no basales. El
®npo se subdivide en ®nporast (Prpof), relacionado con la disipacidn de energia regulada
por el ®@psii, y el Pnposiow (Pnegs), que es atribuido a la disipacion térmica producto del
dafio por exceso de luz.

Al analizar la descomposicion del ®npg en Onpor y Onrgs, S€ puede observar que
en las plantas del genotipo DM®6.8i en la condicion control (Figura 10 a) no hubo
diferencias significativas en ninguno de los cuatro ambientes luminicos, tomando valores
cercanos a 0.42 para el ®npory 0.04 para el Onpgs. Altos valores de Onpgr determinan que
la planta puede mantener su actividad fotoquimica disminuyendo la actividad asociada a
fotoinhibicion (DPnpgs).
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En cambio, en plantas del genotipo DM6.8i sometidas a déficit hidrico (Figura 10
b), el parametro ®npof en el ambiente B1 se diferencio significativamente del ambiente A
tomando valores de 0.30 y 0.45, respectivamente. Sin embargo, en los ambientes B2y R
no se encontraron diferencias significativas entre ellos ni con los ambientes B1 y A. El
parametro ®npgs €n cambio, presentd diferencias significativas entre el ambiente B1y A
con respecto al ambiente R, pero los ambientes B1 y A no se diferenciaron entre si
tomando un valor de 0.02 en ambos casos. Estos resultados estarian indicando que frente
a condiciones de restriccion hidrica y luz roja (ambiente R), las plantas destinaron mayor
energia hacia procesos disipativos asociados a dafio en el PSIl. En el ambiente B2 el
®ONPQs no se diferencid significativamente de ninguno de los demés ambientes
luminicos.

Figura 10
Rendimiento cuéntico del quenching no fotoquimico no basal
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Nota. Disipacion no fotoquimica, de rapida y lenta relajacion (Onpq fast Y PnrQ.siow)
obtenida a partir del analisis de quenching para los dos genotipos (DM6.8i y G5601) en
funcién de los cuatro ambientes luminicos (B1, B2, Ay R) y de las dos condiciones
hidricas (déficit y control). a. Genotipo DM6.8i en la condicidn hidrica control. b.
Genotipo DM68i en la condicion hidrica déficit. C. Genotipo G5601 en la condicién
hidrica control. d. Genotipo G5601 en la condicién hidrica déficit.

En las plantas del genotipo G5601, el parametro ®npq 0btuvo valores entre el 0.40
y el 0.54 en la condicion control y entre el 0.43 y 0.57 en la condicion déficit (Figura 10
cy dy Anexo H).
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Al descomponer el ®npg en plantas del genotipo G5601 sometidas a la condicion
hidrica control (Figura 10 c), se observo que el ®nporno mostro diferencias significativas
entre los distintos ambientes luminicos, tomando valores entre el 0.38 y 0.46. En cambio,
el valor del parametro ®npgs NO vario en los ambientes B1y A (0.02), si bien éste si vario
en el ambiente R donde el ®npos toma un valor de 0.14. El ambiente B2 no se diferencio
significativamente de los deméas ambientes luminicos para este parametro.

En plantas del genotipo G5601 crecidas bajo la condicién hidrica déficit (Figura
10 d), se observo que el parametro ®npgr presentd diferencias significativas en al
ambiente A con respecto a los restantes ambientes, siendo el valor de 0.50 para A y
valores en el entorno de 0.40 para B1, B2y R

Por otro lado, para el parametro ®npgs, Se 0bservé que en los ambientes B1y A
los valores fueron iguales, en torno al 0.02, mientras que en el ambiente B2 se obtuvo un
valor de 0.11, el cual se diferencio de los valores obtenidos en los deméas ambientes. A su
vez, el dnpgs en el ambiente R presentd un valor de 0.18, siendo significativamente mayor
que en los demas ambientes, aspecto que podria deberse a diferencias en la calidad
espectral entre los ambientes luminicos.

Al comprar entre ambos genotipos lo que ocurre con el parametro ®npgs, S€
observo que plantas de DM6.8i crecidas en el ambiente R bajo la condicidn hidrica control
(Figura 10 a) obtuvieron menores valores que plantas del genotipo G5601 crecidas en las
mismas condiciones (Figura 10 c); es decir, el genotipo DM6.8i mostro menores niveles
de dafio a nivel del PSII que el genotipo G5601 frente a situaciones de deficiencia
espectral. Lo mismo ocurrio en plantas del genotipo DM®6.8i crecidas en el ambiente R
bajo la condicidn hidrica déficit (Figura 10 b), las cuales obtuvieron menores valores de
®npgs que las plantas del genotipo G5601 en iguales condiciones (10 d), reflejando una
mejor performance al estrés combinado deficit hidrico x deficiencia espectral.

Quero et al. (2019) proponen que el ®npgs estaria vinculado al dafio del PSII
causado por fotoinhibicidn, lo que podria estar ocurriendo en plantas del genotipo G5601
en el ambiente R, donde los valores de ®npos SON mayores. Cuanto menor sea el valor de
®npofy de @psi, mayor valor de Onpgs Se obtiene.

En todos los ambientes los valores de ®npgr obtenidos fueron mayores a los de
®npgs, €s decir que la planta debio recurrir a procesos de disipacion térmica regulada,
principalmente de rapida relajacion como cambios conformacionales en el complejo
antena y/o el ciclo de las xantofilas (Blankenship, 2014).

El dltimo parametro estudiado es el rendimiento cuantico de procesos
constitutivos de disipacion basal (®no). En la Figura 11 se puede observar que el genotipo
DM®6.8i obtuvo valores entre el 0.16 y 0.32 para este parametro en la condicion hidrica
control y entre el 0.17 y 0.39 en la condicidn hidrica déficit (Figurallay by Anexo G).
Esto quiere decir que entre el 16 y el 32% de la energia en la condicion control y entre el
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17 y 39% en la condicion hidrica déficit se usé en disipacion térmica basal, es decir, que
no tuvo ningun proceso de disipacion asociado.

En plantas del genotipo DM6.8i en la condicién hidrica control (Figura 11 a) se
observaron diferencias significativas entre el ambiente B1 y R, siendo los valores del ®no
de 0.17 y 0.32, respectivamente. En cambio, los ambientes B2 y A no se diferenciaron
significativamente entre si, ni de los ambientes B1 y R, obteniendo valores en torno al
0.24 en todos los casos.

Para estas mismas plantas, en la condicion hidrica déficit (Figura 11 b), el
ambiente R se diferencid significativamente de los deméas ambientes, ya que se obtuvo un
valor de ®no de 0.39, mientras que en los demas ambientes se obtuvieron valores de entre
el 0.17 y 0.24, no observandose diferencias significativas entre ellos.

Las plantas del genotipo G5601 presentaron valores entre 0.16 y 0.29 para el
parametro ®no para la condicion hidrica control y entre 0.17 y 0.31 para la condicion
deéficit (Figura 11 c y d y Anexo H). En la condicion control (Figura 11 c) el ambiente B1
obtuvo un valor de 0.16 el cual fue significativamente menor al del ambiente R donde el
valor fue de 0.29. Los ambientes B2 y A se comportaron igual y no se diferenciaron
significativamente de los demas ambientes, presentando valores cercarnos al 0.22. Plantas
en la condicion hidrica déficit (Figura 11 d) se comportaron de igual manera, es decir, el
ambiente B1 obtuvo un valor de 0.17 y fue significativamente menor al ambiente R donde
el valor fue de 0.31, mientras que los ambientes B2 y A presentaron un valor de 0.22 y
no se diferenciaron significativamente de los demas ambientes luminicos.

Incrementos en el parametro ®no representan perdidas de energia hacia la fase
fotoquimica (®psi). Este efecto fue mayor para las plantas del genotipo DM68I, crecidas
bajo la condicion hidrica déficit en el ambiente R, donde el ®no fue significativamente
mayor gue en los deméas ambientes.
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Figura 11
Rendimiento cuéntico de procesos constitutivos de disipacion basal
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Nota. Disipacion basal obtenida a partir del analisis de quenching para los dos genotipos
(DM6.8i y G5601) en funcion de los cuatro ambientes luminicos (B1, B2, Ay R) y de
las dos condiciones hidricas (control y déficit). a. Genotipo DM6.8i en la condicion
hidrica control. b. Genotipo DM6.8i en la condicion hidrica déficit. c. Genotipo G5601
en la condicion hidrica control. d. Genotipo G5601 en la condicion hidrica déficit.
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5 CONCLUSIONES

1. El ambiente luminico de desarrollo de una planta de Glycine max determina la
eficiencia del PSII.

2. La calidad espectral del ambiente luminico de desarrollo determina la estrategia de
particion de energia de una hoja funcional de Glycine max.

3. La combinacion del déficit hidrico y la deficiencia espectral baja la eficiencia de la fase
fotoquimica del proceso fotosintético.

4. Las plantas de soja destinan mayor energia al proceso fotoquimico cuando crecen en
un ambiente luminico basado en lamparas de halogenuro metélico (B1) que en un
ambiente luminico con deficiencia espectral como lo es el ambiente R.

5. No se establecio de manera clara una respuesta diferencial entre los genotipos DM6.8i
y G5601 en los distintos ambientes luminicos y condiciones hidricas.
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7. ANEXOS

Anexo A

Composicién del medio By D
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Solucion A Gramos Solucion B Gramos  Solucion C  Gramos

Macronutrientes

Cacl, 111 KH,PO, 6.8¢g Fe-citrato 0.24¢

Solucién D Gramos
Micronutrientes
MgSO,.7 H,0 6.17 ¢
K,SO, 435¢
MnSO,. H,0 0.017 g
H,BO, 0.0124 g
ZnS0,.7 H,O 0.0144 ¢
Cus0O,.5H,0 0.050 g
CoCl, 0.003 g
Na,Mo0,.2 H,0 0.0024 g

Nota. Para 1Lt de medio B y D se utiliz6é 500 puL de cada solucién, suplementandose

con 0.1 mL de KNO3 5 mM.



Anexo B

ANOVA para el parametro @psii
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Parametro Efecto gl.fdv gl.error Fval Pval p<.05
Genotipo 1 45 18 0 *
Ambiente Luminico 3 45 94 0

Condicion Hidrica 1 45 14 0.24

Dpg) Genotipo x Ambiente Luminico 3 45 0.51 0.68
Genotipo x Condicién Hidrica 1 45 8.1 0.01 *

Ambiente Luminico x Condicién Hidrica 3 45 2.7 0.06

Genotipo x Ambiente Luminico x Condicién Hidrica 3 45 1.7 0.17




Anexo C

ANOVA para el parametro ®npg
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Parametro Efecto gl.fdv gl.error Fval Pval p<.05

Genotipo 1 45 33 0 *
Ambiente Luminico 3 45 23 0 *

Condicion Hidrica 1 45 0.18 0.68

Dnpg Genotipo x Ambiente Luminico 3 45 0.64 0.6
Genotipo x Condicion Hidrica 1 45 9.5 0 *

Ambiente Luminico x Condicion Hidrica 3 45 2.6 0.06

Genotipo x Ambiente Luminico x Condicion Hidrica 3 45 1.6 0.2




Anexo D

ANOVA para el parametro ®NpQ fast
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Parametro Efecto gl.fdv gl.error Fval Pval p<.05
Genotipo 1 45 6.7 0.01 *
Ambiente Luminico 3 45 14 0 *
Condicion Hidrica 1 45 0.69 0.41
Dpo fast Genotipo x Ambiente Luminico 3 45 0.99 0.4
Genotipo x Condicién Hidrica 1 45 6 0.02 *
Ambiente Luminico x Condicién Hidrica 3 45 34 0.03 *
Genotipo x Ambiente Luminico x Condicién Hidrica 3 45 2.4 0.08




Anexo E

ANOVA para el parametro @npqsiow
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Parametro Efecto gl.fav gl.error Fval Pval p<.05

Genotipo 1 45 32 0 *

Ambiente Luminico 3 45 58 0 *

Condicion Hidrica 1 45 5.2 0.03 *

Dpq.siow Genotipo x Ambiente Luminico 3 45 10 0 *
Genotipo x Condicidn Hidrica 1 45 1.4 0.24
Ambiente Luminico x Condicion Hidrica 3 45 1.6 0.2
Genotipo x Ambiente Luminico x Condicién Hidrica 3 45 0.34 0.8




Anexo F

ANOVA para el parametro Pno
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Parametro Efecto gl.fdv gl.error Fval Pval p<.05

Genotipo 1 45 2.5 0.12

Ambiente Luminico 3 45 44 0 *
Condicion Hidrica 1 45 0.9 0.35
Do Genotipo x Ambiente Luminico 3 45 1.2 0.33
Genotipo x Condicion Hidrica 1 45 0.03 0.86
Ambiente Luminico x Condicién Hidrica 3 45 1.4 0.25
Genotipo x Ambiente Luminico x Condicién Hidrica 3 45 0.3 0.82




48

Anexo G

Rendimientos cuanticos del genotipo DM68i en el ambiente Blancol, Blanco2, Azul y
Rojo

Blancol Blanco2 Azul Rojo
Control Déficit Control Déficit Control Déficit Control Déficit
Dpg 0.42b  0.53c 0.3lab 0.32b 0.3l1ab 0.29ab 0.20a 0.17a
Dnpo 0.42a 0.32a 0452 045b 0.46a 047b 0.49  0.45b
Dnp o 0.4a 0.30a 0.42a 042ab 044a 045b 0.42a 0.35ab

Dnpos 0.02a 0.02a 0.03a 0.03ab 0.02a 0.02a 0.07a  0.10b
Dno 0.16a 0.17a 0.24ab 0.23a 0.23ab 0.24a 0.32b  0.3%b




49
Anexo H

Rendimientos cuénticos del genotipo G5601 en el ambiente Blancol, Blanco2, Azul y
Rojo.

Blancol Blanco2 Azul Rojo
Control Déficit Control Déficit Control Déficit Control Déficit
Dpg 0.44c  0.40c 0.24ab 0.24b 031b 0.21ab 0.18a 0.12a

Dnpg 0.40a 043a 054b 053ab 047a 057b 054b 0.57b
Dnpof 0.38a 0.4la 046a 042a 045 054b 0.40a 0.38
Dnps 0.02a 0.02a 0.08ab 0.11b 0.02a 0.03a 0.14b 0.18c
Dno 0.16a 0.17a 0.22ab 0.22ab 0.23ab 0.22ab 0.29b 0.31ab




