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RREESSUUMMEENN  

El cacao (Theobroma cacao L.) es una especie tropical arbórea, generalmente cultivada en 

condiciones de sombra, aunque se han reportado algunos cultivos forasteros y trinitarios 

desarrollados a plena exposición solar. En este estudio nos planteamos como objetivo principal 

evaluar las diferencias en algunas características morfoanatómicas y fisiológicas de plantas 

juveniles de dos cultivares de cacao criollo cultivadas en condiciones de vivero y su relación con 

variables de crecimiento a tres intensidades lumínicas y de árboles adultos en condiciones 

naturales cultivados a plena exposición solar y en sombra. Debido a que aparentemente el cacao 

“criollo moderno” tienen la capacidad de crecer a altas DFF, nos planteamos las siguientes 

preguntas: ¿Presentarán las plantas de cacao “cultivares Ocumare y Chuao” una alta plasticidad 

en la respuesta fotosintética y de crecimiento a la DFF? y ¿Podrían las plantas de cacao “cultivar 

Chuao” tener una mayor plasticidad fenotípica en parámetros fisiológicos y bioquímicos (A, gs, 

Amáx, ФPSII, Cl a) que en parámetros morfológicos (CAF, AFE, AFt, V/R) en respuesta a la 

variación de la intensidad lumínica?. El cacao mostró bajas Amáx, Rd, PCL y altos CO2 en los 

tres tratamientos y a distintas DFF de medición, apoyando el hecho de que es un cultivo tolerante 

a la sombra. Además, mostró disminuciones en Fv/Fm, J, PSII, qP e incrementos en qN al 

encontrarse sometido a altas DFF, lo que sugiere una regulación descendente de la actividad 

fotoquímica (fotoprotección) y/o daños en el aparato fotoquímico (fotoinhibición). Las plantas 

más sombreadas mostraron disminuciones en la relación V/R y AFE lo que podría traducirse en 

una mayor inversión en biomasa hacia la parte aérea para lograr una mayor intercepción a las 

bajas DFF. Las plantas de cacao “Chuao” presentaron mayor plasticidad en variables 

morfoanatómicas que en variables fisiológicas y bioquímicas, sin que esto se tradujera en una 

mayor acumulación de biomasa, tasa relativa de crecimiento o tasa de asimilación neta. 
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Tabla 1. Relación, descripción o ecuación (en su caso), abreviación y unidades de las variables estudiadas. 

Variable      Descripción o ecuación    Abreviaturas   Unidades 

Densidad de flujo fotónico  Radiación integrada en longitudes de onda 

     entre 400-700 nm.      DFF   µmol m
-2

 s
-1

 

Temperatura del aire   Temperatura del aire.      Ta   °C 

Temperatura foliar    Temperatura de la hoja.      Tf   °C 

Humedad relativa   Cantidad de vapor de agua presente en el aire.   HR   % 

Eficiencia cuántica aparente   Moles de CO2 fijado por mol de fotones absorbidos.  ΦCO2   µmol µmol
-1

 

Punto de compensación a la luz  Intensidad de luz a la cual la fotosíntesis es 

balanceada con la tasa de respiración.     PCL   μmol m
-2

 s
-1

 

Tasa de asimilación de CO2   Tasa de fotosíntesis.        A   µmol m
-2

 s
-1

 

Fotosíntesis máxima   Tasa máxima de fotosíntesis a DFF saturante.   Amáx   µmol m
-2

 s
-1

 

Respiración    Tasa de respiración en oscuridad.    Rd    µmol m
-2

 s
-1

 

Conductancia estomática   Conductancia de la difusión de CO2 y vapor de agua 

a través de los estomas.      gs    mmol m-
2
 s-

1 

Tasa de traspiración    Evaporación de agua en  las hojas.    E   mmol m-
2
 s-

1 

Eficiencia en el uso del agua   Relación entre la asimilación de CO2 y la pérdida de 

vapor de agua (A/E).      EUA    mmol mol
-1

 
 

Fotosistema II    Centro de racción.       PSII 

Fluorescencia mínima    Fluorescencia mínima en oscuridad.    Fo 

Fluorescencia máxima    Fluorescencia máxima luego de iluminar con luz 

(de hojas adaptadas a oscuridad) saturante.       Fm 

Fluorescencia variable    Diferencia entre la fluorescencia máxima  

y mínima en oscuridad (Fm – Fo)    Fv 

Fluorescencia estable   Fluorescencia estable a una determinada 

intensidad de luz actínica.      F 

 

 

 



 

Coninuación Tabla 1. Relación, descripción o ecuación (en su caso), abreviación y unidades de las variables estudiadas. 

Variable      Descripción o ecuación    Abreviaturas   Unidades 

Fluorescencia máxima   Máxima fluorescencia en hojas iluminadas.     

(de hojas adaptadas a una 

determinada luz)           Fm’ 

Eficiencia cuántica máxima del PSII   
 

m

m

F

FF 0
      Fv/Fm 

Eficiencia cuántica relativa del PSII      ```/ mmm FFFFF       ФPSII 

Coeficiente de extinción fotoquímica  
 
 Om

m

FF

FF





`

`
       qP 

Coeficiente de extinción no fotoquímica 
 
 Om

mm

FF

FF



 `

      

qN 

Tasa de transporte de electrones   
5,0  DFFPSII      J   

mol m
-2

 s
-1

 

Coeficiente de absortividad foliar          α 

Especies reactivas del oxígeno           ERO 

Déficit de presión de vapor   Es la diferencia entre la cantidad de humedad  

     en el aire y cuánta humedad puede sostener el aire  

     cuando se satura.      DPV 

Peso seco de la raíz   Peso de la raíz.       R     g 

 Peso seco del vástago    Peso del vástago.      V    g  

Peso seco foliar            f     g 

Peso seco total             PS    g 

Área foliar total            AFt    cm
2
  

Área foliar específica     
P

A
      AFE     cm

2
 g

-1
  

 



 

Coninuación Tabla 1. Relación, descripción o ecuación (en su caso), abreviación y unidades de las variables estudiadas. 

Variable      Descripción o ecuación    Abreviaturas   Unidades 

Relación vástago-raíz     
R

V
      V/R    g g

-1
 

Cociente de área foliar     
Pt

Af t
      CAF    cm

2
 g

-1
  

Cociente de peso foliar     
V

f t
      CPF    g g

-1
 

 

Tasa relativa de crecimiento    
 

T

PP
issf



 lnln
     TRC    d

-1 
 

Tasa de asimilación neta    
 
 

 
t

AA

AA

PP fiff

fiff

if








 lnln
    TAN    g cm

-2
 d

-1
 

Clorofila a      12.25A663 - 2.79A645     Cl a    µg/cm
2
 

Clorofila b      21.5A645 – 5.1A663      Cl b    µg/cm
2
 

Carotenoides totales    (1000A470 – 1.82cla – 85.02clb)/198   C x+c    µg/cm
2
 

Grosor Foliar            GF    µm 

Grosor del parénquima en empalizada         PEM    µm 

Grosor del parénquima esponjoso         PES    µm 

Análisis de varianza           ANOVA 
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IINNTTRROODDUUCCCCIIÓÓNN  

Aproximadamente 1,3 kW m
-2

 de la energía radiante del sol alcanza la Tierra, pero sólo 

alrededor del 5% de esta energía puede ser convertida por una hoja en el proceso de 

fotosíntesis(A) en carbohidratos. La razón de que este porcentaje sea tan bajo es que una 

fracción importante de luz incidente es de una longitud de onda muy corta o demasiado larga 

para ser absorbida por los pigmentos fotosintéticos. La energía radiante del sol se compone de 

diferentes longitudes de onda de la luz; sólo los fotones de longitudes de onda de 400 a 700 nm 

se utilizan en A, y el 85 y el 90% de esta densidad de flujo fotónico (DFF) es absorbida por la 

hoja, y el resto o bien se refleja en la superficie de la hoja o es transmitida a través de la hoja 

(Taiz y col., 1991). De la luz absorbida, una fracción significativa se pierde como calor, y una 

cantidad más pequeña se pierde en forma de fluorescencia, Las plantas del sotobosque de los 

bosques tropicales por lo general reciben densidades de flujo fotónico (DFF) entre 5 y             

25 mol m
-2

 s
-1

, lo que se traduce en 1-2% de la DFF recibida en el dosel (Liang y col., 2001). 

Existen diferencias en las características foliares en especies de sol y sombra: a bajas 

DFF hay un aumento en la asignación de biomasa hacia las hojas aumentando así el área foliar 

(maximizando la superficie fotosintética) e incrementando la captura de fotones; se puede 

observar además un alargamiento de los entrenudos en respuesta a baja disponibilidad lumínica 

(Gianoli, 2004b).  

Las plantas cultivadas en sombra generalmente presentan hojas más delgadas debido a 

que el parénquima en empalizada tiene células más pequeñas y/o en menor número de capas 

(Lambers y col., 1998). Estas hojas poseen más clorofila por unidad de masa, mayor cantidad de 

clorofila b, menores tasas de respiración, una menor DFF de saturación, menor cantidad de 
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pigmentos fotoprotectores y por lo tanto una mayor susceptibilidad a fotoinhibición que las 

hojas expuestas al sol (Walters, 2005; Niinemets, 2007). 

Cuando las plantas están expuestas a altas DFF, la cantidad de energía lumínica 

interceptada puede sobrepasar la capacidad de la maquinaria fotosintética de procesar dicha 

energía, dando lugar a fotoinhibición (Moraes y col., 2010), proceso caracterizado por una 

disminución en la eficiencia cuántica máxima del fotosistema II (PSII) (Fv/Fm) y que ocasiona 

reducciones en A (Osmond, 1994).  

La fotoinhibición puede ser dinámica o crónica, la primera es reversible y está asociada 

con una disipación térmica del exceso de energía absorbida y a una reducción en la eficiencia 

fotoquímica (Demming-Adams y col., 1996; Thiele y col., 1998). La fotoinhibición crónica en 

cambio, ocurre cuando el exceso de luz absorbida genera especies reactivas del oxígeno (ERO), 

que pueden causar daños en el aparato fotosintético (Mittler, 2002). Las plantas pueden 

protegerse del exceso de luz absorbida mediante una regulación descendente de la eficiencia 

cuántica (Asada, 1999) y a través del ciclo de las xantofilas: el estado de de-epoxidación 

(DEPS) de las xantofilas permite una disipación el exceso de energía antes de llegar a los 

centros de reacción del PSII evitando el fotodaño (Demmig-Adams y col., 1996; 2006; Adams y 

col., 2004).  

Los cultivos pueden presentar diferentes rasgos morfológicos y fisiológicos aunque se 

cultiven bajo condiciones ambientales similares (Tausend y col., 2000). Las plantas presentan 

una notable capacidad para ajustar su morfología y fisiología a las condiciones ambientales; por 

ejemplo, mediante la aclimatación a diferentes intensidades lumínicas, o más ampliamente, por 

la plasticidad fenotípica (Matos y col., 2009) definida como la capacidad que posee un genotipo 
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particular de expresar diferentes fenotipos frente a la variación ambiental mediante la alteración 

de su morfología y fisiología (Lincoln y col., 1982, Sultan, 2000; Gianoli, 2004b). En general, 

las plantas presentan una mayor plasticidad en ambientes heterogéneos (Gianoli, 2004b), es 

decir, presentan una capacidad de respuesta plástica en ambientes variables, representando esta 

respuesta un mecanismo de supervivencia (Harper, 1977).  

La capacidad de aclimatación de las plantas a una determinada DFF es variable entre 

especies, entre poblaciones de una misma especie, e incluso entre clones lo cual refleja aspectos 

genéticos involucrados (Valladares y col., 2002a), pero también podría ser el resultado del 

ambiente lumínico prevaleciente en el hábitat natural donde la planta crece (Tognetti y col., 

1998). Las plantas pueden expresar cambios en su expresión fenotípica debido a las 

adaptaciones ecofisiológicas (Lusk y col., 2008). 

Las investigaciones acerca de plasticidad han ido aumentando durante los últimos años 

(Valladares y col., 2000, 2005, 2006, 2007; Gianoli, 2004a; Chambel y col., 2005; Palacio-

López y Rodríguez-López, 2007). Por ejemplo, en café (Coffea arabica), se ha reportado el 

éxito del cultivo en ambientes expuestos y sombreados, aunque con una baja eficiencia en el uso 

de luz a altas DFF (Moraes y col., 2010); pocos trabajos han estudiado la plasticidad fenotípica 

a la luz en especies de cultivos tropicales tales como cacao.  

El cacao (Theobroma cacao L.) es una especie leñosa tropical alógama de la familia 

Malvacea (Almeida y Valle, 2007), nativa de los bosques lluviosos de la cuenca amazónica y 

otras áreas tropicales de América central y América del sur. El cacao mide entre 4 y 8 metros de 

alto (González, 2007), es cultivado comúnmente en sombra en el sotobosque; especialmente las 

plantas juveniles requieren bajas DFF para reducir el déficit hídrico y de nutrientes que puede 
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ocurrir a plena exposición solar. Generalmente se ha reportado que el cacao es incapaz de 

adaptarse a una alta DFF, aun cuando se conoce la existencia de cacaos cultivados exitosamente 

en plena exposición en Brasil y países africanos (Ghana y Costa de Marfil). No existe un 

acuerdo universal en relación a la cantidad exacta de DFF necesaria para maximizar la 

producción de cacao (Baligar y col., 2008).  

El cacao ha sido dividido en dos grandes grupos morfogenéticamente diferenciados 

(“Criollo” y “Forastero”), que presentan diferencias en las características del fruto y las 

almendras así como en la calidad y sabor. Actualmente se considera un tercer grupo, el 

“Trinitario”, cuyo origen posiblemente sea la isla de Trinidad como resultado de la hibridación 

(cruzamiento de criollo x forastero) entre individuos criollos introducidos desde el este de 

Venezuela con forasteros del Amazonas (González, 2007). En Venezuela existe el denominado 

cacao “criollo moderno” el cual tiene características del cacao criollo, un ejemplo del mismo es 

la variedad Chuao (Tezara y col., 2009). 

La producción de cacao en Venezuela fue una de las principales actividades 

agropecuarias del país y las almendras de cacao consideradas como un elemento de exportación 

desde 1579 (Sánchez y col., 2000). Actualmente la producción en el país es baja principalmente 

debido a que los cultivos son viejos y se encuentran ubicados en ambientes con una DFF 

extremadamente baja, es decir, condiciones de sombra extremas, además de prácticas 

agronómicas incorrectas (González, 2007). 
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AANNTTEECCEEDDEENNTTEESS 

Las especies leñosas tropicales siempreverdes, tales como cacao (Theobroma cacao 

L.), café (Coffea arabica) y té (Camellia sinensis), son típicas especies adaptadas en su hábitat 

natural a bajas DFF, de aquí que generalmente son cultivadas en el sotobosque. Las plantas 

juveniles de muchas especies tropicales crecen mejor en condiciones de sombra que a plena 

exposición solar, por lo que el cultivo de estas especies en altas DFF podría provocar 

fotoinhibición (Huxley, 2001). 

Se ha sugerido que la sombra no excesiva podría ser ventajosa para árboles de cultivo 

en el trópico debido a que: (1) A se satura a bajas DFF; (2) la radiación en el trópico durante 

gran parte del año es muy elevada y puede ocasionar daños fotoinhibitorios, particularmente 

cuando está asociada con déficit hídrico; y (3) las mejores condiciones microclimáticas tienen 

un efecto amortiguador sobre la humedad del aire y la disponibilidad de agua del suelo, lo que 

permite un prolongado funcionamiento y mantenimiento del intercambio gaseoso foliar (Matos 

y col., 2009). 

Algunas plantas leñosas tropicales se originaron como plantas de sotobosque 

(ambientes sombreados) por lo que el aparato fotosintético funciona a su máxima capacidad y 

está adaptado a estas condiciones. Se han realizado investigaciones de los procesos 

fotosintéticos de especies de sombra (captura de luz, la tasa de transporte de electrones (J), tasas 

de carboxilación de la ribulosa-1,5-bisfosfato (RuBP), actividad de la ribulosa-1,5-bisfosfato 

carboxilasa oxigenasa (Rubisco)), los cuales son esenciales para la caracterización y la 

comprensión de cómo estas especies son exitosas cuando la luz es limitante. De hecho, se han 

reportado bajos valores de DFF saturantes para la A en hojas individuales de estas especies 
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(Kumar y Tieszen, 1980; Fahl y col., 1994). Además, se han observado bajas A(entre 2 y        

14 mol m
-2

 s
-1

) y baja conductancia estomática (gs) entre 50 y 150 mmol m
-2

 s
-1

, en plantas de 

café y té, respectivamente, en comparación con la mayoría de los árboles tropicales. Estas 

características podrían estar relacionadas con una menor eficiencia en la captura de energía de 

excitación del PSII, y con los menores J.  

La información sobre parámetros fotosintéticos de cultivos tropicales es escasa (Joly y 

Hahn, 1989; Balasimha y col., 1991; DaMatta y col., 2007) y específicamente en cacao (criollo 

o forastero), pocos son los estudios ecofisiológicos realizados (Pereyra, 2007; Tezara y col., 

2009; Jaimez y col., 2008). 

El desempeño fotosintético y la eficiencia en el uso del agua (EUA) de cultivares élite 

de cacao (Theobroma cacao L.) se han estudiado mediante la evaluación del intercambio 

gaseoso, la actividad fotoquímica del PSII, la EUA instantánea e integrada y el contenido de 

nitrógeno de árboles juveniles y adultos de los tres tipos de cacao (criollo, trinitario y forastero) 

en diferentes hábitats en Venezuela (Pereyra, 2007; Tezara y col., 2009). En estos trabajos se 

reportó una alta plasticidad fisiológica en algunos de los cultivares estudiados en respuesta a la 

sequía. La A de la mayoría de los genotipos del tipo de cacao criollo y criollo “moderno” no 

disminuyó con la sequía a diferencia de los genotipos de cacao Trinitario y cacao tipo Forastero 

cuya A disminuyó. Sin embargo, la plasticidad fenotípica y la respuesta ecofisiológica a 

diferentes intensidades lumínicas de tan importante cultivo en Venezuela no han sido 

estudiados.  

Theobroma cacao es una especie que crece en zonas con alta precipitación y bajo 

condiciones de reducida disponibilidad de luz (Baligar y col., 2008). Muchos trabajos realizados 
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en condiciones de laboratorio o vivero han reportado que las plantas juveniles de cacao tienen 

una baja A y gs la cual es sensible al déficit hídrico, al incremento del déficit de presión de 

vapor (DPV) y a la alta DFF entre otros estreses abióticos (Almeida y Valle, 2007). Sin 

embargo, son pocos los trabajos en los cuales se comparan las respuestas ecofisiológicas a la 

disponibilidad hídrica y lumínica de los diferentes genotipos de cacao, tanto en ecosistemas 

agrícolas como en hábitats naturales. 

Las medidas de A en hojas de cacao oscilan entre los 0.7 a 6.5 µmol m
-2

 s
-1

 (Backer y 

Hardwick, 1973, 1976; Hutcheon, 1977; Miyaji y col., 1985; Joly y Hahn, 1989; Rada y col., 

2005; Barrera, 2006; Pereyra, 2007). El punto de saturación de luz en cacao ocurre a una DFF 

cercana a 400 µmol m
-2

s
-1

 (Balasimha y col., 1991). A pesar de que el cacao puede tolerar altas 

DFF, es comúnmente aceptado que, controlando otros factores, la productividad y 

sostenibilidad del cultivo es más eficiente a bajas DFF (Ahekoran y col., 1974).  

Las investigaciones fisiológicas en cacao realizadas en el país han estado orientadas 

hacia el efecto del déficit hídrico (Rada y col., 2005) y la DFF sobre el intercambio gaseoso 

(Gómez y Azocar, 2002) y la actividad fotoquímica del PSII (Barrera, 2006) en las variedades 

Guasare y Porcelana de cacao criollo. Además, se han reportado, atributos ecofisiológicos de 32 

cultivares de cacao de árboles de 5 años de edad cultivados en un banco de germoplasma en 

Barlovento (Pereyra, 2007) y de árboles adultos en diferentes zonas de Venezuela (Tezara y 

col., 2009).  

La evaluación de caracteres morfoanatómicos y características ecofisiológicas (estado 

hídrico, intercambio gaseoso y actividad fotoquímica del PSII), al igual que las respuestas 

fisiológicas y de crecimiento del cacao criollo a diferentes intensidades lumínicas, podría ser 
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una importante estrategia para mejorar la producción de este tipo de cacao basándose en un 

manejo agrícola adecuado, trayendo mayores beneficios a los productores del país. 

  En este estudio evaluaremos las diferencias en algunas características morfoanatómicas 

y fisiológicas de hojas de cacao cultivadas en condiciones contrastantes de DFF. 

Específicamente enfocamos nuestra atención en la plasticidad morfoanatómica, en el balance 

entre la captura de luz y en la disipación de energía del exceso de luz y en las características 

fisiológicas asociadas con el balance de carbono, distribución de biomasa y crecimiento. Debido 

a que aparentemente el cacao “criollo moderno” tiene la capacidad de crecer a altas DFF, nos 

planteamos las siguientes preguntas: ¿Presentarán las plantas de cacao “cultivares Ocumare y 

Chuao” una alta plasticidad en la respuesta fotosintética y de crecimiento a la DFF? y ¿Podrían 

las plantas de cacao “cultivar Chuao” tener una mayor plasticidad fenotípica en variables 

fisiológicas que en variables de crecimiento y distribución de biomasa, en respuesta a la 

variación de la intensidad lumínica? 
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OOBBJJEETTIIVVOOSS  

 OBJETIVO GENERAL  

 Evaluar las características fisiológicas y morfoanatómicas de Theobroma cacao L. 

(cultivares Ocumare y Chuao), en plantas juveniles cultivadas en vivero a tres diferentes 

DFF y en árboles adultos que crecen a plena exposición solar y en sombra (cultivar Chuao). 

 OBJETIVOS ESPECÍFICOS  

1. Evaluar el intercambio gaseoso (A, gs, EUA y las curvas de A vs DFF y actividad 

fotoquímica del PSII: la eficiencia cuántica máxima del PSII (Fv/Fm) al amanecer, la 

eficiencia cuántica relativa del PSII (ФPSII), el coeficiente de extinción fotoquímica (qP), 

el coeficiente de extinción no fotoquímica (qN) en condiciones naturales y de vivero. 

2. Determinar parámetros bioquímicos: clorofilas y carotenoides, en condiciones naturales y 

de vivero.  

3. Determinar cambios morfoanatómicos: Área foliar específica (AFE) y estudios 

anatómicos foliares (en condiciones naturales y de vivero). 

4. Evaluar el crecimiento (Tasa relativa de crecimiento (TRC), tasa de asimilación neta 

(TAN), cociente de peso foliar (CPF), cociente de área foliar (CAF), área foliar 

específica (AFE) y relación vástago-raíz (V/R)) y distribución de biomasa (biomasa para 

cada componente de la planta) de plantas juveniles en vivero.  

5. Cuantificar la plasticidad fenotípica en parámetros morfológicos (CAF, AFE, AFt, V/R) 

y en parámetros fisiológicos y bioquímicos (A, gs, Amáx, ФPSII, Cl a), en condiciones de 

vivero. 
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MMAATTEERRIIAALLEESS  YY  MMÉÉTTOODDOOSS  

 UBICACIÓN Y DESCRIPCIÓN DE LAS ÁREAS DE ESTUDIO 

En condiciones naturales: 

 El estudio se realizó en la costa central de Venezuela, sector Andrés España (Chuao, 

Estado Aragua) 10° 31’ N 67° 32’ O a 15 msnm; esta zona está caracterizada por una 

precipitación promedio anual de 747 mm, y una temperatura promedio anual de 28 °C. 

En condiciones de vivero:  

  El estudio se realizó en un vivero ubicado en la Estación Experimental Arboretum del 

IBE en Caracas, 10° 24’ N y 67° 36’ O a 1100 msnm y con una temperatura promedio anual 

de 22,4 °C. 

 MATERIAL VEGETAL 

 En condiciones naturales: 

 Se realizaron todas las evaluaciones en al menos seis árboles adultos (entre 35 y 40 

años de edad), de una población cultivada a plena exposición solar y otros seis individuos 

cultivados en sombra. 

En condiciones de vivero: se realizaron dos experimentos. 

El primer experimento consistió en cultivar clones de cacao trinitario: cruce de 

Ocumare 61(híbrido, con características de criollo) x Forastero (IMC 77), los cuales fueron 

donados por el Ing. Olivier Rondón, (INIA-Estación Experimental Padrón, Tapipa, estado 

Miranda); se colocaron quince plantas de un año de edad en tres tratamientos con diferentes 
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DFF: en T1 (10% de exposición solar, o sombreado), en T2 (20% de exposición solar, o 

sombra moderada), y en T3 (70% de exposición solar, o expuesto), medidos a  (Fig.1). 

  

Fi 

Figura 1. Plantas de cacao (Ocumare 61 x IMC 77) del 1
er

 experimento, colocadas en el 

vivero bajo las tres condiciones de DFF: T1 (a), T2 (b), y T3 (c). 

 Para la ejecución del segundo experimento se realizó una salida de campo en febrero 

de 2011 a la hacienda Chuao de la costa central de Venezuela, sector Andrés España, Estado 

Aragua, en la cual nos fueron suministradas mazorcas de cacao, cultivar Chuao, por el Sr. 

Alcides Herrera, Presidente de la Hacienda Campesina Chuao. Se utilizaron las semillas 

ubicadas en la porción central de las mazorcas de cacao, a las mismas se les retiró el mucílago 

y fueron sembradas en tierra estéril (por un mes); una vez germinadas fueron trasplantadas en 

bolsas de 5 kg con tierra abonada, fertilizadas cada 21 días con nitrofoska foliar y regadas dos 

veces por semana. Se colocaron en un ambiente sombreado para que las plantas juveniles 

crecieran durante dos meses (Fig.2). 

 

Figura 2. Plantas de cacao (Chuao) del 2
do

 experimento, a) al mes de ser trasplantadas y b) al 

ser colocadas en los distintos tratamientos. 
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 Una vez que las plantas presentaron una altura promedio de 19,52 cm (tres meses 

después de la germinación), fueron colocadas en sus respectivos tratamientos. Se colocaron 28 

plantas en cada tratamiento con diferentes DFF (T1, T2, T3) Las mediciones iniciales se 

realizaron a los cuatro meses de edad de las plantas juveniles y antes de ser colocadas en sus 

respectivos tratamientos (Fig.3). 

Figura 3. Plantas de cacao (Chuao) del 2
do

 experimento, colocadas en el vivero bajo las 

tres condiciones de DFF: T1 (a), T2 (b), y T3 (c). 

 

 Las plantas de ambos experimentos fueron ubicadas en mesones 2 x 3 m
2
, donde se 

sometieron a diferentes intensidades lumínicas mediante el uso de mallas neutras, las cuales 

reducen la DFF que incide sobre las plantas sin alterar la calidad espectral, por lo que los 

procesos de desarrollo influenciados por la relación rojo/rojo-lejano no fueron afectados.  

Todas las determinaciones fisiológicas se realizaron en hojas adultas totalmente 

expandidas de plantas similares en follaje y altura, de seis individuos por cada tratamiento. 

Las mediciones de los distintos parámetros fueron realizadas a los tres y seis meses después de 

haber sido sometidas las plantas a los tratamientos en los dos experimentos de vivero. 
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 PARÁMETROS MICROCLIMÁTICOS 

 Se realizaron cursos diarios a intervalos de medición de una hora, tanto en el campo 

como en vivero de los siguientes parámetros: 

 Densidad de flujo fotónico (DFF), mediante un sensor de flujo cuántico Li-Cor, Modelo 

250S ( Lincoln, NE).  

 Temperatura del aire (Ta) y temperatura foliar (Tf), con un teletermómetro YSI (Yellow 

Springs Instruments Co, Ohio, EUA).  

 Humedad relativa (HR), con un higrómetro Abbeon, Modelo AB167B (Abbeon, CA). 

 

 MEDIDAS FISIOLÓGICAS 

Intercambio de gases:  

 La A, gs, y eficiencia de uso de agua (EUA), se midieron con el uso de un analizador 

infrarrojo de gases (Pp System CIRAS-II, Hitchin, UK), a diferentes DFF (DFF1=50 µmol 

m
-2 

s
-1

, DFF2=150 µmol m
-2 

s
-1

 y DFF3=500 µmol m
-2 

s
-1

) a Ta de 28°C, 385 µmol mol
-1

 de 

CO2, 21% de O2, con un n=6. 

Curvas de Fotosíntesis vs Densidad de flujo fotónico: 

 Se realizaron curvas de A en función de DFF (A/DFF) en hojas de diferentes plantas (n=3) 

con el analizador infrarrojo de gases, variando la DFF desde 0 hasta 1200 μmol m
-2

s
-1

 en 

ocho pasos sucesivos. Se esperó a que A se estabilizara antes de registrar cada valor. Las 
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medidas se realizaron a 385 μmol mol
-1

 de CO2, 21% de O2 en hojas adultas bien 

expandidas. Las curvas se ajustaron con una ecuación empírica: 

DFFkdbA  exp
 

donde b representa la capacidad fotosintética máxima, b+d es la tasa de respiración en 

oscuridad y el producto K*DFF representa la pendiente de la porción lineal (eficiencia 

cuántica aparente, ФCO2). 

 

Actividad fotoquímica: 

 Se determinó la actividad fotoquímica del PSII a través de medidas de fluorescencia de 

la clorofila a, con el uso de un fluorímetro (PAM 2100, Walz, Alemania), siguiendo el 

protocolo descrito por Genty y col. (1989).  

  Las curvas de J vs DFF y las mediciones de Fv/Fm se realizaron en hojas 

adaptadas a la oscuridad por dos horas, determinándose los siguientes parámetros de 

fluorescencia: fluorescencia mínima (Fo), fluorescencia máxima (Fm) y fluorescencia variable 

(Fv); mientras que con hojas adaptadas a una determinada intensidad de luz se obtuvieron los 

parámetros: fluorescencia estable (F) y máxima fluorescencia en hojas iluminadas (Fm’) 

medidos a diferentes DFF (DFF1=50 µmol m
-2 

s
-1

, DFF2=150 µmol m
-2 

s
-1

 y DFF3=500 µmol 

m
-2 

s
-1

); con estas medidas se determinaron los siguientes parámetros: ФPSII, qP, qN. J 

se calculó según Krall & Edwards, (1992), en el segundo experimento a los tres y seis meses 

de colocadas las plantas en sus respectivos tratamientos los valores de J fueron corregidos por 

el valor de absortividad foliar (α) de 10 plantas (por tratamiento); las medidas de α se 

realizaron con una esfera de integración 1800-1812 (LI-COR). 
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 DETERMINACIONES BIOQUÍMICAS:  

Se realizó la cuantificación de clorofilas y carotenoides, según Wellburn (1994), con 

discos de hojas de seis plantas por tratamiento del 2
do

 experimento, a los tres y seis meses de 

sometidas a los mismos, y de seis plantas expuestas y sombreadas en el campo, utilizando 

como solvente acetona al 80% en frío.  

 

 PARÁMETROS MORFOANATÓMICOS 

Análisis de crecimiento:  

 En el segundo experimento se realizó un análisis de crecimiento según Chiariello y col. 

(1989). Inicialmente se realizó una cosecha de 5 plantas (antes de ser colocadas en los 

respectivos tratamientos) y dos cosechas sucesivas (tres y seis meses después de haber 

sometido las plantas en sus respectivos tratamientos) donde se obtuvieron los pesos secos de 

raíz, vástago y hojas para determinar los siguientes parámetros: TRC, TAN, CPF, CAF, AFE y 

V/R. Además, se realizaron medidas alométricas no destructivas (número de hojas, largo y 

ancho de hojas, largo y diámetro del tallo de 10 plantas por tratamiento) una vez al mes desde 

el momento en que se establecieron las plantas a los tratamientos en el vivero.  

Anatomía foliar: 

Se tomaron cuatro hojas de cada tratamiento de los individuos en vivero de T1 y T3 en 

el primer experimento y cuatro hojas de cada tratamiento de los individuos en vivero en el 

segundo experimento; además, se tomaron muestras de cuatro hojas adultas completamente 

expandidas de individuos que se encontraban a plena exposición solar y cuatro hojas de 

individuos sombreados en el campo. 
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El material se fijó en etanol 70%. Se realizaron cortes a mano alzada de la sección 

media de la lámina foliar. Luego se tiñeron con azul de toluidina en una mezcla acuosa y se 

realizaron montajes en láminas semipermanentes con glicerina fenolada al 50%, según Jensen 

(1962). 

Posteriormente se realizaron mediciones del grosor foliar total (GF), grosor del 

parénquima en empalizada (PEM) y parénquima esponjoso (PES), por medio de fotos tomadas 

con un microscopio binocular (NIKON-FDX 35, Japón), utilizando el programa Image Tool 

2.0 (UTHSCSA, 1995-96). 

 

 DETERMINACIÓN DEL ÍNDICE DE PLASTICIDAD 

 

En el segundo experimento se estimó el índice de plasticidad según Valladares y col., 

2006; este índice tiene valores entre 0 (no hay plasticidad) y 1 (máxima plasticidad) y está 

basado en las distancias fenotípicas entre las diferentes hojas expuestas a diferentes DFF, 

resumido en un índice de distancia relativa de plasticidad (RDPis).  

Este índice puede ser obtenido como:  

 
n

xxjid
RDPis

ijjiij 


)`/(` ``

 

donde )``/(` ` ijjiij xxjid  es la distancia relativa definida para todos los pares de hojas 

individuales expuestas a diferentes DFF, y n  es el número de repeticiones (Valladares y col., 

2006). 
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 A diferencia de métodos más comunes para las estimaciones cuantitativas de la 

plasticidad que muestran varias limitaciones estadísticas para las comparaciones entre los 

rasgos, el RDPIs permite la agregación estadística sin ambigüedades y la clasificación de los 

rasgos de acuerdo a su plasticidad.  

 Las diferencias morfológicas y fisiológicas en una población o en cultivares 

específicos, pueden tener una base genética (Tausend y col., 2000) por lo que algunos autores 

consideran los valores de este índice como un estimado de la “plasticidad fenotípica” de la 

especie. En este trabajo se utiliza el término “plasticidad”, ya que, no controlamos la 

variabilidad genética de las plantas juveniles del cultivar Chuao, aunque las mismas 

pertenecen a la misma población. 

 ANÁLISIS ESTADÍSTICO:  

 Se utilizó el paquete estadístico Statistica 5.5 para realizar el análisis de varianza 

(ANOVA) de una y dos vías, donde se evaluó si los diferentes parámetros difieren entre 

tratamientos o entre DFF de medida; con un nivel de significancia de p<0.05.  

 Además, se utilizó el programa SigmaPlot 11.0 para el ajuste de las curvas.  
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RREESSUULLTTAADDOOSS  

 PARÁMETROS MICROCLIMÁTICOS 

En la figura 4 se muestran los valores promedio de DFF, HR, Ta y Tf registrados de los 

tratamientos T1, T2 y T3 en el vivero para los dos experimentos y en el campo (Chuao). 

 

Figura 4. Cursos diarios de: Densidad de flujo fotónico (DFF); Humedad relativa (HR); 

Temperatura del aire (Ta); Temperatura foliar (Tf) en los diferentes tratamientos T1 (), T2 () 

y T3 () y en campo (Chuao) en plantas sombreadas () y expuestas (Δ). Los valores son la 

media ± ES (n=5 en vivero y n=1 en campo). 
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 Las máximas DFF (aprox. 760 mol m
-2

s
-1

) se observaron en T3, debido a que éste 

presenta un 70% de la radiación solar que incide fuera del vivero, mientras que las mínimas 

(50 mol m
-2

s
-1

 ) se obtuvieron en T1. En los tres tratamientos se observan los valores más 

altos de HR en las primeras horas de la mañana (85-95%) disminuyendo a un 40% en horas de 

la tarde en T3. Los menores valores en Ta y Tf se observaron en T1. Los valores de Ta y Tf 

oscilaron entre 19 y 26 ºC en los distintos tratamientos (Fig. 4). En Chuao, las DFF incidentes 

en plantas sombreadas y expuestas coinciden con las DFF de T1 y T2 de vivero 

respectivamente. La HR fue mayor en el ambiente sombreado y la Ta fue similar en ambas 

condiciones, y ligeramente mayores a las medidas en los viveros (Fig. 4).  

  

 MEDIDAS FISIOLÓGICAS 

Intercambio de gases: 

 En el primer experimento (cultivar Ocumare 61 x IMC 77) las A y gs máximas 

observadas fueron 6.1 µmol m
-2 

s
-1 

y 91.8 mmol m
-2 

s
-1

, respectivamente en T3 medidas a DFF3 

a los tres meses, mientras que las más bajas se observaron en el mismo tratamiento medidas a 

DFF1 (fig. 5 a-c). Se observó un incremento de la gs con la DFF en todos los tratamientos a los 

seis meses (fig. 5 d); cabe destacar que en T1 medido a DFF3 gs se triplicó (fig. 5 d). A los tres 

meses se encontraron las mayores EUA en los tres tratamientos medidos a DFF2 y DFF3, que 

en promedio presentaron valores 40% mayores que los medidos a DFF1 (fig. 5 e). A los seis 

meses se observó una disminución de 47% en A en T3 medidas a DFF3 (fig. 5 b). En T1 

medida a DFF3 la EUA disminuyó en un 50% (fig. 5 f), mientras que en T2 la EUA se mantuvo 

constante.  
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Figura 5. Parámetros de intercambio gaseoso del 1

er
 experimento. Fotosíntesis (a, b), 

conductancia estomática (c, d) y eficiencia de uso de agua (e, f), en los diferentes tratamientos 

(T1, T2, T3), a los tres y seis meses de haber colocado las plantas en cada tratamiento, los 

diferentes colores de las barras indican las DFF a las cuales se realizaron las medidas. Los 

valores son la media ± ES (n=6).  

 

 En el segundo
 
experimento (cultivar Chuao) se realizaron medidas antes de someter las 

plantas en cada tratamiento lumínico (día cero), donde se observó que los parámetros de 
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intercambio gaseoso fueron similares a los medidos en los tratamientos T1 y T2 del cultivar 

Ocumare 61 x IMC 77 (usado en el primer experimento) a las diferentes DFF de medida, 

indicando que las plantas presentaban buen funcionamiento fisiológico al momento de ser 

sometidas en los distintos tratamientos. 

 

Figura 6. Parámetros de intercambio gaseoso del 2° experimento. Fotosíntesis (a, b), 

conductancia estomática (c, d) y eficiencia de uso de agua (e, f), en los diferentes tratamientos 

(T1, T2, T3), a los tres y seis meses de haber colocado las plantas en cada tratamiento, los 

diferentes colores de las barras indican las DFF a las cuales se realizaron las medidas. Los 

valores son la media ± ES (n=6).  
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 En el segundo experimento, a los tres meses no se encontraron diferencias 

significativas en A entre tratamientos (p=0.058), sólo se observaron diferencias en A entre 

DFF de medida (p=7x10
-14

). En contraste, a los seis meses se encontraron diferencias 

significativas en A entre tratamientos (p0.05) y entre DFF de medida (p0.05). A los tres 

meses se observaron diferencias significativas en gs en la interacción Tratamiento x DFF de 

medida (p=0.009), y a los seis meses sólo se encontraron diferencias en gs entre tratamientos; 

en contraste con las EUA, las cuales mostraron diferencias entre tratamientos y entre DFF de 

medida. A los tres y seis meses las menores A se observaron en DFF1 de todos los tratamientos 

( 2 µmol m
-2 

s
-1

; fig. 6 a-b), mientras que las gs estuvieron en un intervalo de                        

50-70 mmol m
-2 

s
-1

 a los tres meses y a los seis meses se observaron las mayores A y gs en T2 a 

DFF3 (5.3 µmol m
-2 

s
-1

 y 151.3 mmol m
-2 

s
-1

, respectivamente; fig. 6 b-d). La EUA a los tres 

meses fue mayor en T2 a DFF2 y en T3 a DFF3 y a los seis meses EUA aumentó a medida que 

aumentaba la DFF de medición en los tres tratamientos (fig. 6 f). 

 

 En Chuao, se encontraron diferencias significativas entre condiciones lumínicas 

(sombreadas y expuestas) y entre DFF de medida en los parámetros A y EUA (p0.05). A 

diferencia de gs que sólo mostró diferencias significativas entre DFF de medida (p=0.001). Se 

observaron las mayores A en las plantas expuestas medidas a DFF2 y DFF3 (fig. 7 a), mientras 

que gs disminuyó a medida que aumentó la DFF de medida (fig. 7 a-b); la EUA mostró una 

tendencia similar a la observada en A, es decir, la mayor EUA se observó en las plantas 

expuestas medidas a DFF3 (fig. 7 a-c). Es importante señalar que los valores de los parámetros 

de intercambio gaseoso obtenidas en el campo (árboles adultos) fueron similares a las 

mostradas por las plantas juveniles de los experimentos 1 y 2 (en el vivero). 
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Figura 7. Parámetros de intercambio gaseoso en campo (Chuao). Fotosíntesis (a), 

conductancia estomática (b) y eficiencia de uso de agua (c), los diferentes colores de las barras 

indican las DFF a las cuales se realizaron las medidas. Los valores son la media ± ES (n=6).  
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Curvas de Fotosíntesis vs Densidad de flujo fotónico: 

 A los tres meses de haber iniciado el primer experimento no se observaron diferencias 

significativas en las curvas A/DFF entre tratamientos (fig. 8); a los seis meses la disminución 

de Amáx en T3 sugiere aclimatación (fig. 8). En el segundo experimento tampoco se observaron 

diferencias en los parámetros de la curva A/DFF a los tres meses; a los seis meses T3 presentó 

un mayor punto de saturación a la luz y una menor CO2 con respecto a los otros tratamientos. 

En el campo se observaron curvas A/DFF diferentes a las observadas en el vivero, A se saturó 

a DFF  100 µmol m
-2 

s
-1

 y Amáx entre 1-2 µmol m
-2 

s
-1

(fig. 8). 

 En el primer
 
experimento se observó que en T3 Amáx se redujo en un 45% a los seis 

meses de haber realizado las medidas, mientras que Rd, CO2 y PCL no mostraron cambios 

significativos (Tabla 2).  

 En el segundo experimento se observaron menores Rd que en el primer experimento 

(0.07-0.3 µmol m
-2

 s
-1

), CO2 (0.03-0.04 µmol CO2/µmol fotones) y PCL (0-11 µmol m
-2

 s
-1

) 

en los tres tratamientos; no se encontraron diferencias significativas en algunos de los 

parámetros de las curvas de luz (Amáx, Rd, y PCL) a los tres y a los seis meses (Tabla 2); sin 

embargo, a los seis meses la CO2 fue menor en T3 (fig. 8). 

 En Chuao no se observaron diferencias significativas entre plantas sombreadas y 

expuestas (Tabla 2). La Amáx en el campo (1.8-2.5 µmol m
-2

 s
-1

) fueron menores que las 

observadas en las plantas de vivero (3.1-4.5 µmol m
-2

 s
-1

), mientras que CO2 en el campo 

(0.05-0.07 µmol CO2/µmol fotones) fue mayor con respecto a las plantas de vivero (0.008-

0.04 µmol CO2/µmol fotones; Tabla 2).  



25 
 

 

 

Figura 8. Curvas de fotosíntesis (A) vs densidad de flujo fotónico (DFF) de los diferentes 

tratamientos T1 (), T2 () y T3 (), del 1° y 2° experimento, a los cero (sólo 2° 

experimento ()), tres y seis meses de colocadas las plantas en los tratamientos; y en 

campo (Chuao) en plantas sombreadas () y expuestas ().Los valores son la media ± ES 

(n=3).  
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Tabla 2. Tasas de fotosíntesis a una DFF saturante (Amáx), respiración en oscuridad (Rd), eficiencia 

cuántica aparente (CO2) y punto de compensación de luz (PCL), del 1° y 2° experimento, a los cero 

(sólo 2° experimento) tres y seis meses de colocadas las plantas en los tratamientos; y en campo 

(Chuao) en plantas sombreadas y expuestas. Los valores son la media ± ES (n=3). Las letras indican 

diferencias significativas de un ANOVA de una vía, p0.05). 

1
er

 experimento 

3 meses  T1 T2 T3 

 
Amáx (mol m

-2 
s

-1
) 3.7±0.4 a 4.4±0.5 a 5.5±0.6 a 

 
Rd (mol m

-2
 s

-1
) 0.6± 0.2 a 0.7 ±0.1 a 0.8 ±0.2 a 

 
CO2 (mol CO2/mol fotones) 0.04± 0.01 a 0.04± 0.01 a 0.03± 0.01 a 

 
PCL (mol m

-2
 s

-1
) 16.6± 4.2 a 19.3 ± 4.5 a 30.0± 5.6 a 

6 meses 

 

T1 T2 T3 

 
Amáx (mol m

-2 
s

-1
) 3.1±0.0 a 3.7±0.0 a 2.5±0.2 b 

 
Rd (mol m

-2
 s

-1
) 0.3±0.0 a 0.3±0.1 a 0.4±0.1 a 

 
CO2 (mol CO2/mol fotones) 0.02± 0.0 a 0.01± 0.0 a 0.02± 0.01 a 

 
PCL (mol m

-2
 s

-1
) 17.89± 3.28 a 12.70 ± 6.90 a 18.87± 2.30 a 

2
do

 Experimento 

Día 0 

    

 

Amáx (mmol m
-2 

s
-1

) 3.9±0.14 

   

 

Rd (mol m
-2

 s
-1

) 0.3±0.12 

   

 

CO2 (mol CO2/mol fotones) 0.01±0.008 

   

 

PCL (mol m
-2

 s
-1

) 18.83±2.47 

   3 meses 

 

T1 T2 T3 

 

 

Amáx (mmol m
-2 

s
-1

) 4.4±0.47 a 4.3±0.46 a 6.3±0.18 a 

 

Rd (mol m
-2

 s
-1

) 0.1±0.10 a 0.3±0.06 a 0.2±0.48 a 

 

CO2 (mol CO2/mol fotones) 0.03±0.009 a 0.04±0.004 a 0.03±0.008 a 

 

PCL (mol m
-2

 s
-1

) 0.32±3.75 a 10.8±0.62 a 0±20 a 

6 meses   T1 T2 T3 

 

Amáx (mmol m
-2 

s
-1

) 7.4±1.44a 5.34±1.08 a 11.6±7.8 a 

 

Rd (mol m
-2

 s
-1

) 0.5± 0.07 a 0.07 ±0.38 a 0.6 ±0.4 a 

 

CO2 (mol CO2/mol fotones) 0.03± 0.004 a 0.04± 0.02 a 0.04± 0.01 a  

 

PCL (mol m
-2

 s
-1

) 0± 1.81 a 0 ± 23 a 0± 58 a 

 

Chuao 

  

Sombreadas Expuestas 

 
Amáx (mol m

-2 
s

-1
) 1.83±0.52 a 2.45±0.57 a 

 
Rd (mol m

-2
 s

-1
) 0.1±0.10 a 0.002±0.15 a 

 
 

CO2 (mol CO2/mol fotones) 0.07±0.03 a 0.05±0.01 a 

 
 

PCL (mol m
-2 

s
-1

) 0±2.75 a 0±5.47 a 
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Actividad fotoquímica: 

En el primer
 
experimento se encontraron los menores valores de Fv/Fm en T3, tanto a 

los tres como a los seis meses de haber sometido las plantas a cada tratamiento lumínico; en 

contraste T1 presentó los mayores Fv/Fm en ambas mediciones (Tabla 3). En el segundo 

experimento no se encontraron diferencias significativas en Fv/Fm a los tres meses. Por el 

contario, Fv/Fm de T1 (0.81) fue significativamente mayor que T2 y T3 a los seis meses 

(Tabla 3). En Chuao el Fv/Fm en las plantas expuestas (0.67) fue significativamente menor 

en comparación a las plantas sombreadas (0.77; Tabla 3). 

Tabla 3. Eficiencia cuántica máxima (Fv/Fm), del 1° y 2° experimento, a los tres y seis meses de 

colocadas las plantas en los tratamientos y en campo (Chuao) en plantas sombreadas y expuestas. 

Los valores son la media ± ES (n=6). Las letras indican diferencias significativas de un ANOVA de 

una vía, p0.05). 

 

1
er

 experimento 

 Fv/Fm 

 T1 T2 T3 

3 meses 0.75±0.007 b 0.74±0.003 b 0.70±0.008 a 

6 meses 0.82±0.002 c 0.80±0.007 b 0.75±0.007 a 

    
2

do
 experimento 

   

  

Fv/Fm 

 

 

T1 T2 T3 

3 meses 0.83±0.011 a 0.82±0.018 a 0.81±0.013 a 

6 meses 0.81±0.003 b 0.79±0.003 a 0.79±0.002 a 

    
Chuao Fv/Fm 

 

 

Sombreadas Expuestas  

 

0.77±0.010 b 0.67±0.042 a 
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En general tanto los experimentos en el vivero como en el campo, se observó que 

mayores DFF de medida causaron una reducción de PSII y qP e incrementos en J y qN. 

Similarmente, T3 causó una disminución en PSII, qP y un incremento de qN (Tabla 4). 

En Chuao, se observaron las menores J en las plantas de sombra medidas a DFF1; en 

plantas expuestas medidas a DFF3 J fue alrededor de 73% mayor con respecto a las plantas 

de sombra y 66% mayor con respecto a las otras DFF de medida (Tabla 4). Mientras que 

PSII y qP fueron menores en las plantas sombreadas medidas a DFF3, los mayores qN se 

encontraron en las plantas expuestas (Tabla 4).  

Tabla 4. Valores instantáneos de los parámetros de fluorescencia: eficiencia cuántica relativa del 

PSII (ФPSII), coeficiente de extinción fotoquímica (qP), coeficiente de extinción no fotoquímica (qN) 

y tasa de trasporte de electrones (J), del 1° y 2° experimento, a los cero (sólo 2° experimento), tres y 

seis meses de colocadas las plantas en los tratamientos; y en campo (Chuao) en plantas sombreadas 

y expuestas. Los valores son la media ± ES (n=6). Las letras indican diferencias significativas de un 

ANOVA de una vía, p0.05 en el 1
er 

experimento y de un ANOVA de dos vías, p0.05 en el 2
do

 

experimento y campo). 

1
er

 experimento 

3 meses  T1 T2 T3 

 

J (mol m
-2

 s
-1

) 27.7±1.0 a 35.8+3.2 a 57.0+5.2 b 

 

PSII 0.61±0.02 c 0.49±0.03 b 0.32±0.31 a 

 

qP 0.62±0.02 c 0.48±0.04 b 0.34±0.03 a 

 

qN * * * 

6 meses 

 

   

  

T1 T2 T3 

 

J (mol m
-2

 s
-1

) 16.9±7.7 a 15.3±2.6 a 28.4±5.0 a 

 

PSII 0.55±0.30 b 0.38±0.10 a 0.37±0.10 a 

 

qP 0.55±0.31 b 0.38±0.15 a 0.37±0.15 a 

 

qN 0.84±0.01 a 0.91±0.01 b 0.97±0.0 c 
*Los valores fueron reportados de manera errónea por el fluorímetro.  
2

do
 Experimento 

Día 0 

    

  

J PSII qP qN 

 

DFF1 27.02±0.36 0.715±0.002 0.715±0.002 0.807±0.001 

 

DFF2 37.90±1.94 0.597±0.009 0.597±0.009 0.810±0.002 

 

DFF3 55.21±5.98 0.289±0.010 0.289±0.010 0.860±0.002 
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Continuación  Tabla 4. 

    3 meses 

     

  

T1 T2 T3  

 

DFF1 26.43±0.23 a 24.46±0.49 a 24.66±0.40 a 

J (mol m
-2

 s
-1

) DFF2 35.19±0.86 b 37.80±1.46 b 40.43±0.65 b 

 

DFF3 53.90±2.87 c 91.80±2.88 d 90.14±3.43 d 

     

 

DFF1 0.72±0.01 f 0.68±0.01 e 0.67±0.02 ef 

PSII DFF2 0.50±0.02 c 0.61±0.02 d 0.66±0.01 de 

 

DFF3 0.24±0.01 a 0.44±0.01 a 0.41±0.02 b 

     

 

DFF1 0.72±0.01 f 0.68±0.01 e 0.67±0.02 ef 

qP DFF2 0.50±0.02 c 0.61±0.02 d 0.66±0.01 de 

 

DFF3 0.24±0.01 a 0.44±0.01 a 0.41±0.02 b 

     

 

DFF1 0.83±0.00 a 0.87±0.01cd 0.88±0.01bc 

qN DFF2 0.83±0.01 a 0.89±0.01cd 0.89±0.01cd 

 

DFF3 0.85±0.00 ab 0.90±0.01 d 0.94±0.00 e 

6 meses 

    

 

  T1 T2 T3 

 

DFF1 7.63±0.67 a 16.08±0.94 b 20.17±2.34 b 

J (mol m
-2

 s
-1

) DFF2 31.87±1.54 c 35.98±1.59 cd 40.79±1.72 de 

 

DFF3 43.32±1.87 d 74.01±5.42 f 83.53±4.53 e 

     

 

DFF1 0.62±0.02 f 0.61±0.02 f 0.58±0.02 de 

PSII DFF2 0.49±0.02 c 0.53±0.02 cd 0.58±0.02 de 

 

DFF3 0.23±0.01 a 0.35±0.03b 0.39±0.02 b 

     qP DFF1 0.62±0.02 f 0.61±0.02 f 0.58±0.02 de 

 

DFF2 0.49±0.02 c 0.53±0.02 cd 0.58±0.02 de 

 

DFF3 0.23±0.01 a 0.35±0.03b 0.39±0.02 b 

     

 

DFF1 0.89±0.02 a 0.92±0.00 bc 0.93±0.00 cde 

qN DFF2 0.90±0.00ab 0.93±0.00cde 0.93±0.00 cd 

 

DFF3 0.92±0.01 bc 0.94±0.00 ef 0.95±0.00 f 

Chuao 

  
J (mol m

-2
 s

-1
) PSII qP qN 

 
DFF1 9.61±0.22 a 0.62±0.02 d 0.62±0.02 d 0.89±0.004 a 

sombra DFF2 26.39±0.72 c 0.38±0.02 b 0.38±0.02 b 0.94±0.005 bc 

 

DFF3 33.55±2.79 cd 0.17±0.02 a 0.17±0.02 a 0.92±0.005 d 

      

 

DFF1 16.61±1.16 b 0.51±0.03 c 0.51±0.03 c 0.95±0.004 cd 

Expuestas DFF2 33.91±2.34 d  0.53±0.04 c 0.53±0.04 c 0.95±0.007 cd 

 

DFF3 75.71±3.22 e 0.37±0.01b 0.37±0.01b 0.96±0.006 d 
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Curvas de transporte de electrones vs densidad de flujo fotónico: 

La curva de J vs DFF en el primer
 

experimento no presentó diferencias 

significativas entre tratamientos (fig. 9); se apreció que J se saturó a una DFF de             

100 µmol m
-2

s
-1

 aproximadamente, observando los valores máximos de J cercanos a         

20 µmol m
-2

 s
-1

.  

En la fig. 9 se muestran las gráficas de J vs DFF del segundo experimento sin 

corregir la tasa del transporte de electrones por el coeficiente de absortividad foliar (α). A 

los tres meses T3 presentó las menores J respecto a T2 y T1, los valores correspondientes a 

T3 fueron similares a los medidos en el día cero y a los obtenidos en el primer experimento. 

El efecto de T3 en J se revirtió a los seis meses, observandose las mayores J en el 

tratamiento expuesto a altas DFF (T3). Los valores de α obtenidos a los tres meses del 

segundo experimento fueron significativamente diferentes: αT1=0,81±0.008; 

αT2=0.75±0.02; αT3=0,68±0.03, lo que trae como consecuencia que J corregido, sea menor 

en un 9% y 16% en T2 y T3. Sin embargo, a los seis meses α fue igual en los tres 

tratamientos (α= 0.81), observándose una mayor J en las plantas cultivadas a mayores DFF 

(T2 y T3). En el campo las J fueron mayores en comparación a las obtenidas en el vivero, 

los mayores valores de J se encontraron en hojas de las plantas expuestas (fig. 9). 
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Figura 9. Curvas de tasa de trasporte de electrones (J) vs densidad de flujo fotónico (DFF), 

en los diferentes tratamientos T1 (), T2 () y T3 (), a los 6 meses de colocadas las plantas 

en los tratamientos (primer experimento); a los cero (sólo 2° experimento (), tres y seis 

meses del 2
do

 experimento; y en campo (Chuao) en plantas sombreadas () y expuestas (). 

Los valores son la media ± ES (n=3).  
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 DETERMINACIONES BIOQUÍMICAS 

 Se observaron diferencias significativas en Cl a, Cl b y Cl a+b entre tratamientos a 

los tres meses del segundo experimento (Tabla 5). El contenido de Cl a y Cl a+b fueron 

mayores en T2, mientras que el contenido de Cl b fue mayor en T3. La relación Cl a/b y 

C(x+c) no variaron significativamente. A los seis meses no se encontraron diferencias 

significativas en estos parámetros entre tratamientos.  

 En Chuao el contenido de Cl a, Cl b y Cl a+b fue mayor en las plantas sombreadas 

que en las expuestas, por el contrario la relación Cl a/b fue mayor en plantas expuestas, 

mientras que no hubo diferencias significativas en el C (x+c) (Tabla 5).  

Tabla 5. Contenido de clorofilas a (Cl a), b (Cl b), totales (Cl a+b), relación Cl a/b y carotenoides 

(C (x+c)) del 2
do

 experimento, a los tres y seis meses de colocadas las plantas en los tratamientos; y en 

campo (Chuao) en plantas sombreadas y expuestas. Los valores son la media ± ES (n=4 a los tres 

meses y n=6 a los seis meses y campo). Las letras indican diferencias significativas de un ANOVA 

de una vía, p0.05). 

2
do

 Experimento 

3 meses 

  

 

T1 T2 T3 

Cl a (µg cm
-2

) 16.8±1.6 ab 20.3±1.1 b 13.1±2.0 a 

Cl b (µg cm
-2

) 13.7±0.7 a 16.8±0.9 b 29.3.1±2.8 c 

Cl (a+b) (µg cm
-2

) 34.6±1.5 b 41.9±1.8 c 33.1±3.1 a 

Cl a/b 1.2±0.2 a 1.21±0.1 a 1.23±0.1 a 

C (x+c) (µg cm
-2

) 1.63±0.5 a 1.37±0.2 a 1.32±0.4 a 

6 meses 

   

 

T1 T2 T3 

Cl a (µg cm
-2

) 20.0±1.3 a 21.5±1.7 a 20.2±1.6 a 

Cl b (µg cm
-2

) 5.0±0.4 a 5.6±0.4 a 5.17±0.6 a 

Cl (a+b) (µg cm
-2

) 28.6±1.5 a 30.9±2.4 a 28.8±2.5 a 

Cl a/b 4.13±0.5 a 3.8±0.1 a 3.9±0.1 a 

C (x+c) (µg cm
-2

) 5.2±0.4 a 5.9±0.3 a 5.5±0.3 a 

 

 Chuao 

 Cl a (µg cm
-2

) Cl b (µg cm
-2

) Cl (a+b) (µg cm
-2

) Cl a/b C (x+c) (µg cm
-2

) 

Sombra 25.4±1.9 b 8.36±0.6 b 39.2±2.8 b 3.03±0.04 a 6.07±0.6 a 

Expuestas 17.0±1.9 a 5.01±0.4 a 25.2±2.6 a 3.35±0.12 b 5.03±0.4 a 
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 PARÁMETROS MORFOANATÓMICOS  

Análisis de crecimiento: 

 En todos los tratamientos del segundo experimento, se observó un aumento de las 

medidas alométricas (área foliar, altura y diámetro del tallo) en el tiempo; sin embargo, no se 

observaron diferencias significativas entre tratamientos; a los seis meses las plantas 

presentaron en promedio un área foliar de 475.6± 77.43 cm
2
, una altura de 21.4± 0.65 cm y un 

diámetro de 0.69± 0.03 cm (fig.10). 

 

Figura 10. Medidas alométricas no destructivas (área foliar, altura y diámetro del tallo), 

realizadas mensualmente en los diferentes tratamientos T1 (), T2 () y T3 () del 2
do

 

experimento. Los valores son la media ± ES (n=10).  
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 Se observó que el AFE en T1 del primer
 
experimento fue 23% mayor que en T2 y T3. 

En el segundo experimento en la cosecha 1 (tres meses), no se encontraron variaciones 

significativas en la distribución de biomasa, ni en los parámetros de crecimiento entre 

tratamientos (Tabla 5). A los seis meses se observó mayor AFE y CAF en T1 y T2 en 

comparación con T3, mientras que la relación V/R fue mayor en T3 (Tabla 5). A lo largo del 

experimento no se encontraron diferencias significativas entre tratamientos en CPF, TRC y 

TAN.  

 Las hojas sombreadas en el campo (Chuao) presentaron un AFE 37% mayor al de las 

hojas expuestas (Tabla 6). 

Tabla 6. Distribución de biomasa: peso seco de raíz (R), vástago (V), hojas ( f), peso seco total (PS), área 

foliar total (AFt) y análisis de crecimiento: área foliar específica (AFE), relación vástago-raíz (V/R), 

cociente de área total (CAF), cociente de peso foliar (CPF), tasa relativa de crecimiento (TRC) y tasa de 

asimilación neta (TAN) del 2
do

 experimento. En el primer
 
experimento y campo (Chuao) sólo se determinó 

AFE. Los valores son la media ± ES (n=5). Las letras indican diferencias significativas de un ANOVA de 

una vía, p0.05). 

 1er experimento 

6 meses 

 

T1 T2 T3 

     

 

AFE (cm
2
 g

-1
) 290.4  2.81 a 215.55.39 b 233.119.5b 

     
 

2do experimento 
Cosecha 

inicial 

         

 

R (g) 0.29±0.04 

       

Distribución 

de biomasa 

V (g) 0.58±0.04 

       f (g) 0.80±0.06 

       PS (g) 1.67±0.10 

       AFt (cm
2
) 337.7±32 

       

          

Análisis de 

crecimiento 

AFE (cm
2
 g

-1
) 418.2±14 

       V/R (g g
-1

) 2.15±0.32 

       CAF(cm
2
 g-1) 200.9±10 

       CPF (g g
-1

) 2.09±0.04 
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Continuación 

Tabla 6. 

       

Cosecha 1 

 

T1  T2  T3 

 
 

 
 

R (g) 0.78±0.19 a 0.62±0.13 a 0.91±0.26 a 

Distribución 

de biomasa 
 

V (g) 0.75±0.13 a 0.93±0.24 a 1.13±0.31 a 

f (g) 0.97±0.18 a 1.09±0.15 a 1.04±0.40 a 

PS (g) 2.50±0.35 a 2.63±0.39 a 3.08±0.86 a 

AFt (cm
2
) 338.4±53 a 352.3±44 a 313.3±103 a 

    
 

AFE (cm
2
 g

-1
) 355.7±15 a 328.7±21 a 316.1±23 a 

 

 

Análisis de 

crecimiento 
 

 

V/R (g g
-1

) 1.33±0.50 a 1.80±0.71 a 1.26±0.05 a 

CAF(cm
2
 g-1) 135.1±7 a 136.5±6 a 109.3±25 a 

CPF (g g
-1

) 2.68±0.23 a 2.41±0.13 a 4.45±1.87 a 

TRC (d
-1

) 0.0033±0.001 a 0.0037±0.0014 a 0.0044±0.0022 a 

TAN (g cm
-2

 d
-1

) 0.00002±0.0000 a 0.00002±0.0000 a 0.00004±0.0000 a 

 

 

 

 

   Cosecha 2 

 

T1 T2 T3 

 R (g) 1.46±.23 a 1.61±0.35 a 1.34±.32 a 

 

V (g) 1.88±0.38 a 1.46±0.28 a 1.78±0.38 a 

Distribución 

de biomasa f (g) 2.53±0.70 a 3.16±0.61 a 2.63±0.66 a 

 
PS (g) 5.87±1.29 a 6.23±1 a 5.75±1.29 a 

 

Análisis de 

crecimiento 

AFt (cm
2
) 880±243 a 810±146 a 560±132 a 

    AFE (cm
2
 g

-1
) 345.3±7 c 258.1±7 b 216.9±6 a 

V/R (g g
-1

) 1.26±0.08 ab 0.98±0.14 a 1.36±0.05 b 

CAF(cm
2
 g-1) 141.3±13 b 129.2±9 ab 99.3±7 a 

 

Chuao 

CPF (g g
-1

) 2.51±0.19 a 2.05±0.18 a 2.22±0.13 a 

TRC (d
-1

) 0.0108±0.0032 a 0.0115±0.0025 a 0.0072±0.0036 a 

TAN (g cm
-2

 d
-1

) 0.00005±0.0000 a 0.0001±0.0000 a 0.0001±0.00004 a 

    

 

Sombra 
 

Expuestas  

AFE (cm
2
 g

-1
) 267.23 ±8.29 b 

 

168.7±23.28 a  

      

      

  

 



36 
 

Anatomía Foliar: 

 En el primer experimento se encontraron diferencias en la anatomía foliar entre los 

tratamientos T1 y T3; se observó que las células parenquimáticas en T3 se encuentran de 

manera más compacta y organizada que en T1 (fig.11 a-b). Además, el parénquima en 

empalizada de T3 posee mayor número de capas que T1. 

  

Figura 11. Sección transversal de la lámina foliar de T. cacao L. del 1
er 

experimento en 

vivero (Ocumare 61 x IMC77). a) T1 (10% de exposición solar o sombra) (690X) y b) T3 

(70% de exposición solar o expuesto; 750X). 

 

 

Figura12. Sección transversal de la lámina foliar de T. cacao L. 2
do

 experimento en vivero 

(Chuao). a) T1 (10% de exposición solar o sombra) y b) T3 (70% de exposición solar o 

expuesto; 800X). 

 

 

Figura 13. Sección transversal de la lámina foliar de T. cacao L. En campo (Chuao) a) 

plantas sombreadas b) plantas expuestas. (800x). 
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 En el segundo experimento se observó un mayor GF, PEM, y PES en T3 (24%, 45% 

y 30% de aumento respectivamente); en Chuao se observó que GF aumentó un 12% y PEM 

aumentó un 31% en plantas expuestas, mientras que no se encontraron diferencias 

significativas en PES (Figs 12, 13 y Tabla 7). 

Tabla 7. Grosor foliar (GF), grosor del parénquima en empalizada (PEM) y grosor del parénquima 

esponjoso (PES), a los seis meses del 2
do

 experimento y en campo (Chuao). Los valores son la 

media ± ES (n=3). Las letras indican diferencias significativas (p0.05). 

 

2
do

 experimento 

   

 

T1 T2 T3 

GF (µm) 289.8±13. 7 a 258.8±3.4 a 489.1±14.1 b 

PEM (µm) 97.6±4.9 a 78,8±1.5 a 161.5±9.9 b 

PES (µm) 93.8±2.8 a 120.1±10.6 b 154.9±6.4 c 

Chuao 

   

 

 

Sombra Expuestas 

 

 

GF (µm) 268.4± 2.4 a 306.4±2.4 b 

PEM (µm) 84.6±1.4 a 122.3±7.7 b 

PES (µm) 96.2±2.2 a 94.2±2.2 a 

 

 DETERMINACIÓN DEL ÍNDICE DE PLASTICIDAD 

 La mayor plasticidad se observó en los parámetros morfoanatómicos (0.21±0.04) en 

comparación con los fisiológicos-bioquímicos (0.16±0.02), sin que esto se traduzca en una 

mayor distribución de biomasa y crecimiento; también se apreció que en los parámetros 

fisiológicos-bioquímicos la mayor plasticidad fue entre T2, T3 (0.19±0.07) a los seis meses 

y en los morfonatómicos la mayor plasticidad fue entre T1 y T2 (0.24±0.06) a los tres meses 

(Tabla 8). 
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Tabla 8. Índice de distancia relativa de plasticidad (RDPis), en variables fisiológicas, bioquímicas 

y morfoanatómicas, a los tres y seis meses del segundo experimento. En A y gs fue determinado el 

índice a tres DFF.  

         

 

3 meses   

 

6 meses 

Promedio 

Total Parámetros 

 

RDPis 

T1 T2 

RDPis  

T2 T3 

RDPis  

T1 T2 

RDPis  

T2 T3 

Fisiológicos  

 

        

 Bioquímicos DFF1 0.1 0.09 0.08 0.13 0.10 

A DFF2 0.12 0.13 0.14 0.1 0.12 

 
DFF3 0.22 0.1 0.23 0.21 0.19 

       

 
DFF1 0.17 0.18 0.08 0.13 0.14 

gs DFF2 0.21 0.29 0.14 0.1 0.18 

 
DFF3 0.22 0.25 0.23 0.21 0.23 

Amáx 

 

0.09 0.18 0.24 0.33 0.21 

CO2
 

0.2 0.32 0.33 0.57 0.35 

Fv/Fm 

 

0.02 0.02 0.008 0.008 0.01 

Cl a/b 

 

0.11 0.08 0.09 0.06 0.08 

Promedio   0.15±0.03 0.16±0.04 0.16±0.04 0.19±0.07 0.16±0.02 

Morfoanatómicos 

     V/R 

 

0.33 0.19 0.16 0.18 0.21 

CAF 

 

0.33 0.19 0.1 0.14 0.19 

AFE 

 

0.07 0.08 0.14 0.09 0.09 

AFt   0.24 0.34 0.36 0.4 0.33 

Promedio   0.24±0.06 0.20±0.05 0.19±0.06 0.20±0.07 0.21±0.04 
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DDIISSCCUUSSIIÓÓNN  

 El estudio permitió evaluar la plasticidad en dos diferentes variedades de cacao: 

(Ocumare 61 x IMC 77) y Chuao en condiciones de vivero (plantas juveniles) sometidas a 

tres tratamientos lumínicos (T1, T2 y T3) y en condiciones naturales (árboles adultos) en 

árboles sombreados y expuestos. En conclusión, la plasticidad morfológica fue mayor a la 

fisiológica-bioquímica, sin que esto se tradujera distribución de biomasa diferente y/o 

crecimiento diferente en las plantas de cacao sometidas a condiciones lumínicas 

contrastantes. Estas variedades de cacao mostraron cambios en el intercambio de gases, 

actividad fotoquímica y en los parámetros morfoanatómicos, que le permitieron ajustarse a 

las diferentes condiciones lumínicas. Sin embargo, la aclimatación observada en algunas de 

las variables estudiadas a los seis meses en T3 no presentó una ventaja particular en cacao. 

Consideramos que T3 (mayor intensidad lumínica) y T1 (menor intensidad lumínica) no son 

las intensidades adecuadas para el crecimiento de cacao, ya que si bien observamos 

plasticidad fisiológica; en T1 representa una condición muy sombreada, con mayor HR lo 

que posiblemente propicie enfermedades; y T3 es una condición con altas DFF, el cacao es 

una planta de sombra, cuya capacidad fotosintética está genéticamente fijada y no pudo 

responder de manera adecuada a altas DFF de crecimiento, las cuales pueden ocasionar 

daños fotoinhibitorios, caída de hojas, causando una menor eficiencia del uso de recursos 

(mayor uso de agua y nutrientes) reduciéndose la vida útil de tan importante cultivo.  

 Las diferencias en las DFF que llega a cada uno de los tratamientos lumínicos (T1, 

T2 y T3) en vivero, es una condición que se logra en el campo generalmente con la siembra 

de árboles maderables, árboles de producción de frutos o de los árboles que conforman los 
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sistemas boscosos donde se encuentra el cacao (Alvim y Nair, 1986; Cubillo, 1993; 

Paredes, 1993; Rodríguez, 1993; Jaimez y Franco, 1999; Jaimez y col., 2008); 

generalmente se recomienda una sombra del 60% de la luz que llega al dosel en los cultivos 

de cacao (Jaimez y col., 2008), a pesar de que no exista un acuerdo universal de la DFF 

necesaria para maximizar la producción en cacao (Baligar y col., 2008). Las bajas DFF en 

Chuao y un mayor porcentaje de humedad relativa ayuda a reducir el déficit hídrico de las 

plantas, tal y como ha sido reportado por Zamora y col. (2001), sin embargo, se ha 

reportado que en las épocas donde aumenta la humedad relativa las condiciones se vuelven 

excelentes para la propagación de hongos (Porras y Sánchez, 1991).  

 Las A y gs medidas en las plantas sometidas a las distintas intensidades lumínicas en 

vivero y en Chuao son similares a las reportadas por Backer y Hardwick, 1973, 1976; 

Hutcheon, 1977; Miyaji y col., 1985; Joly y Hahn, 1989; Miyaji y col., 1997; Rada y col., 

2005; Barrera, 2006; Pereyra, 2007; Daymond y col., 2011. La reducción de las tasas de A 

medidas a DFF3 a los seis meses del primer experimento indica una posible aclimatación 

y/o regulación descendente del aparato fotosintético a altas intensidades lumínicas, 

apoyando el hecho de que el cacao es un cultivo tolerante a la sombra, como ha sido 

reportado por (Baligar y col., 2008 y Jaimez y col., 2008). 

 En un estudio realizado a 73 especies de plantas en bosques de dosel cerrado y dosel 

abierto, se encontraron diferencias en las respuestas de las mismas a diferentes intensidades 

lumínicas, muchas de estas especies mostraron no ser plantas estrictamente de sombra o de 

sol, la mayoría de las especies presentó requerimientos intermedios de luz (Wright y col., 

2003), lo que podría explicar el aumento en A y gs en T2 del segundo experimento y 

cambios menos marcados en T1 y T3.  
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Las EUA encontradas en ambos experimentos de vivero son menores a las reportadas 

por Pereyra (2007) en un banco de germoplasma de Tapipa, en los mismos cultivares de cacao 

que los utilizados en este estudio. Se observó una disminución de la EUA en los tres 

tratamientos medidos a DFF2 y DFF3 en la medición a los seis meses de los dos experimentos 

de vivero, este hecho podría ser debido a una disminución de A producto a las DFF en el 

primer experimento. Generalmente un aumento en la intensidad lumínica debe dar lugar a un 

aumento en EUA debido al aumento de A; sin embargo, A y en consecuencia la EUA puede 

disminuir de haber daños en el aparato fotoquímico (Fay y col., 1993). En Chuao se observa 

una reducción en gs a medida que aumenta la DFF tanto en plantas sombreadas como en 

plantas expuestas, donde los aumentos en A a medida que ocurre disminución en gs no es 

claramente explicado en la literatura.  

Las respuestas de A a la DFF que mostraron las plantas de cacao tanto en vivero como 

en el campo (Amax, Rd, CO2 y PCL) son características de plantas de sombra (Alvim, 1977; 

Boardman, 1977; Cai y col., 2005; Guers, 1985; Mcmillen y Mcclendon, 1983; Daymond y 

col., 2011), es decir, bajas Amax, Rd, PCL y altos CO2. 

La DFF saturante para la A fue alrededor de 200 µmol m
-2

 s
-1

 en ambos experimentos y 

alrededor de 100 µmol m
-2

 s
-1 

en Chuao, menores a los reportados por Balasimha y col., 1991 

y Baligar y col., 2008. Los valores de Amax se encontraron alrededor de 2.5 µmol m
-2

 s
-1

 y    

7.8 µmol m
-2

 s
-1

 en plantas juveniles en los experimentos de vivero; en Chuao se encontraron 

valores más bajos (1,8 µmol m
-2

 s
-1 

- 2.5 µmol m
-2

 s
-1

) en plantas sombreadas y en plantas 

expuestas respectivamente, lo que podría ser explicado por la edad de los árboles y/o la 

ontogenia de las hojas, ya que se tomaron hojas totalmente expandidas para realizar las 

mediciones pero se desconocía la edad de las mismas en el campo.  
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 Los cambios en los parámetros de las curvas A vs DFF entre tratamientos, en especial la 

baja Amax en T3 sugieren aclimatación en el primer
 
experimento; Matos y col., (2009), 

reportaron en café que la aclimatación de Amax a la disponibilidad de altas DFF implica 

acumulación de proteínas fotosintéticas por unidad de área foliar; en cacao encontramos un 

aumento en GF en T3, lo que implica una disminución en el AFE de las plantas de este 

tratamiento. En contraste las plantas en T3 del segundo experimento no muestran saturación a 

las altas DFF y se observa una reducción en ΦCO2, indicando aclimatación del aparato 

fotoquímico, donde posiblemente las características fisiológicas de estas plantas juveniles no 

fueron suficientes como para mostrar las respuestas de una planta de sol. 

 Se observaron valores alrededor de 0.81 en Fv/Fm en algunos tratamientos de vivero, 

indicando un buen funcionamiento del aparato fotoquímico, valores que concuerdan con los 

reportados por Daymond y col., (2011) en cultivares forasteros de cacao y con lo reportado 

para plantas sanas que no están sometidas a ningún tipo de estrés (Maxwell y Johnson 2000). 

A los seis meses de comenzados ambos experimentos, los tratamientos T2 y T3 presentaron 

diferencias significativas con respecto a T1 en este parámetro, observándose una disminución 

en el Fv/Fm, lo que podría indicar fotoinhibición del PSII (Maxwell y Johnson, 2000) y/o una 

regulación descendente de la actividad fotoquímica, ya que en este tratamiento una DFF 

saturante podría ser considerado un factor de estrés en cacao. Se ha reportado que las 

reducciones en Fv/Fm causadas por algún tipo de estrés (biótico o abiótico) podrían ser 

considerados como un indicador de fotoinhibición, debido a una pérdida de función a nivel del 

aparato fotosintético (Bilger y col., 1995); el exceso de excitación generado por altos niveles 

de energía lumínica puede resultar en la inactivación del PSII, el daño oxidativo, y la 

fotoinhibición de la fotosíntesis (Huner y col., 1993, Öquist y Npahuner, 1993). Sin embargo, 
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también se ha reportado que una disminución de este parámetro está asociada a procesos de 

fotoprotección (Osmond, 1994), ya que puede ser considerada como la capacidad de las 

plantas para ajustar la fotosíntesis a las condiciones ambientales prevalecientes, en lugar de un 

proceso que necesariamente se traduce en daños o lesiones a las plantas (Huner y col., 1993). 

En el primer experimento qN presentó mayores valores para T2 y T3 en comparación 

con T1, observándose además reducciones PSII y qP; estas reducciones indican que los 

tratamientos más expuestos tienen menor capacidad de transferencia de la energía captada por 

los centros de reacción del PSII. Se observó un aumento en la disipación térmica del exceso de 

energía en forma de calor (qN), sugiriendo una regulación descendente de la actividad 

fotoquímica de las plantas de cacao (Laisk y col., 1997). 

En el segundo experimento también se observó un aumento en qN en los tratamientos 

más expuestos, sugiriendo que hay una mayor disipación del exceso de energía en forma de 

calor en los tratamientos más expuestos y al aumentar las DFF de medición. El PSII y qP 

disminuyeron con respecto al aumento en las DFF de medición. Matos y col., (2009) 

reportaron en café que a medida que aumenta la DFF de medición PSII y qP disminuyen y qN 

aumenta. 

La disminución del número de centros de reacción funcionales a causa de una alta 

intensidad lumínica se relaciona con la integridad de la maquinaria fotosintética, lo que podría 

sestar asociada con la “fotoinhibición crónica” (Osmond, 1994). Se ha estudiado que la 

maquinaria implicada en el transporte de electrones es escasamente afectada, al menos a 

estreses moderados, considerándose que el aparato fotosintético es relativamente resistente a 

ciertos tipos de estrés (Cornic y Massacci,  1996). 
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Las plantas sometidas altas DFF tanto en los tratamientos en vivero como en el campo, 

presentaron aumentos en J al aumentar las DFF, tal y como ha sido reportado por Graham y 

col., (2000); Bautista y Necchi (2007); Barros y col., (2011), lo que podría sugerir que las 

plantas de cacao que están sometidas a altas DFF tienen una mayor capacidad fotoquímica en 

comparación a las que están sometidas a bajas DFF (Barros y col. 2011). 

El contenido de Cl a, Cl b, Cl a+b y la relación Cl a/b encontradas a los seis meses en 

vivero y en las plantas expuestas de campo (Chuao) son consistentes con las reportadas por 

Pereyra, (2007) y Daymond y col., (2011). No se observaron cambios en Cl a/b, contrario a 

lo reportado por Walters, (2005) y Niinemets, (2007), donde la relación Cl a/b es menor en 

las plantas sometidas a menores DFF; se encontró una baja relación de Cl a/b en las plantas 

de cacao en vivero y en el campo, lo que podría considerarse como una adaptación para 

mejorar la absorción de la cantidad luz que está disponible, para así poder mantener el 

equilibrio de energía entre los fotosistemas (Boardman 1977, Björkman, 1981), 

En las plantas sombreadas en Chuao se observó mayor cantidad de Cl b, 

posiblemente este aumento mejora la capacidad de captación de luz en las plantas donde es 

baja la disponibilidad lumínica directa (Goodchild y col., 1972). 

No encontramos diferencias significativas en los distintos tratamientos, ni en el 

campo en el contenido de Cl (x+c) a pesar de haber diferencias entre las DFF de los mismos, 

puede que las plantas se hayan adaptado a cambios de luz y que la heterogeneidad que 

presenta el régimen lumínico no es tanto como para mostrar cambios en este parámetro 

(Manrique, 2003). Chaves y col., 2008, reportaron que la cantidad de C (x+c) puede ser 
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tomados como indicador de mecanismos fotoprotectores en condiciones de estrés, ya que 

éstas son moléculas capaces de disipar la energía de excitación excedente (Manrique, 2003). 

En el primer
 
experimento T1 presentó un AFE mayor a los observados en T2 y T3, esto 

se debe a que éstas últimas presentan mayor número de capas de parénquima en empalizada y 

células de mayor tamaño, indicando una mayor inversión de biomasa hacia las hojas en este 

tratamiento. Los valores de AFE en Chuao son mayores a los reportados por Pereyra, (2007) 

en plantas del mismo cultivar; las hojas sombreadas presentaron un AFE mayor a las plantas 

expuestas, tal y como se ha reportado que plantas de sombra presentan hojas más delgadas en 

comparación a las plantas de sol, similar a lo reportado en un estudio en 85 especies leñosas 

encontraron que el AFE fue mayor en las especies tolerantes a las sombra (Niinemets y Kull, 

1994), un AFE mayor en cacao podría traducirse en una mayor intercepción de las bajas DFF 

que llegan al sotobosque. 

Las diferencias encontradas en el GF de las hojas de las plantas de los distintos 

experimentos y en Chuao son resultado de cambios simultáneos en PEM y PES con respecto 

a las DFF de medida, esto es contrario a lo reportado en café por Matos y col., (2009), donde 

PEM y PES no cambiaron en respuesta a la DFF. Disminuciones en AFE son explicadas por 

aumentos en el GF, el cual aumentó al incrementar la disponibilidad lumínica; además, las 

plantas que crecen en ambientes a bajas DFF generalmente presentan engrosamiento en las 

paredes celulares y acumulación de nutrientes (Lambers y col., 1998) lo que explica menores 

AFE en las plantas más expuestas.  

A los seis meses del segundo experimento AFE fue mayor en T1, además, los 

tratamientos más sombreados presentaron un mayor CAF y una menor relación V/R 
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indicando que estas plantas invierten más para la producción aérea (vástago y hojas) que en 

la producción de raíz; tal y como ha sido reportado por Valladares y col. (2004). Barros y 

col., (2011) reportaron que un aumento en el vástago es una estrategia importante donde se 

maximiza la recolección de luz, siendo éste un mecanismo utilizado por las plantas cuando la 

luz es un recurso limitado. 

Las plantas juveniles de cacao presentaron una capacidad de respuesta plástica para 

condiciones heterogéneas del medio al cual fueron sometidas, lo que puede ser utilizado 

como mecanismo de supervivencia ante ambientes cambiantes, principalmente en las 

primeras etapas de desarrollo que son cruciales para su establecimiento (Harper, 1977). Se 

observaron modificaciones en los parámetros medidos en los distintos tratamientos, lo que 

podría explicar las bajas plasticidades en cacao, tal y como ha sido reportado en café (Araujo 

y col., 2008; Chaves y col., 2008; Matos y col., 2009).  

En el tratamiento de vivero se observó una mayor plasticidad en los parámetros 

morfoanatómicos (RDPis=0.21) en comparación con los fisiológicos-bioquímicos 

(RDPis=0.16); se ha encontrado que las plantas tolerantes a la sombra presentan este patrón, 

es decir, mayor plasticidad en parámetros morfoanatómicos que en los fisiológicos-

bioquímicos (Valladares y col., 2005; Valladares y Niinemets 2008). Sin embargo, se ha 

reportado en café que también es un cultivo tropical, leñoso y aparentemente tolerante a la 

sombra, que la respuesta plástica a diferentes DFF en parámetros fisiológicos-bioquímicos 

era mayor que la respuesta plástica de los parámetros morfoanatómicos (RDPis=0.24 y 0.12 

respectivamente; Matos y col., 2009).  
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La mayor respuesta plástica que presentan los parámetros morfoanatómicos entre T1 y 

T2 incrementa la eficiencia en la captura de fotones, lo que contribuye al aumento de la 

supervivencia en sombra, diferente a las plantas tolerantes al sol que incrementan la 

eficiencia de A (Kitajima, 1994; Valladares y col., 2002b; Valladares y Niinemets 2008). 

La luz se considera un factor ambiental de gran importancia ya que de éste va a 

depender la distribución y adaptación de las plantas; este factor abiótico además de ser un 

recurso de energía, también causa un estímulo que gobierna el desarrollo de las plantas y en 

oportunidades puede llegar a ser un factor de estrés en muchas especies (Larcher, 1995). 

Además, la luz es un factor ambiental que varía tanto temporal como espacialmente; en ese 

sentido, esa variación ambiental es el escenario propicio para que se evidencie plasticidad 

entre y dentro de las especies vegetales (Bazzaz y Morse, 1991). 
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CCOONNCCLLUUSSIIOONNEESS  

  Las respuestas mostradas por las plantas juveniles de cacao en los parámetros de 

intercambio gaseoso y actividad fotoquímica sometidas a diferentes DFF, sugieren 

aclimatación del aparato fotosintético en T3 (altas DFF). Mientras que a bajas DFF 

(T1) las plantas muestran baja capacidad fotosintética y en condiciones de campo 

está asociada a una alta HR que podrían generar condiciones perjudiciales para este 

cultivo (propagación de enfermedades, patógenos, hongos). El someter las plantas 

juveniles de cacao a altas DFF no aporta un beneficio extra, ya que no poseen una 

maquinaria fotoquímica y bioquímica para un buen desempeño en estas condiciones 

e inclusive se puede propiciar estrés por altas radiaciones (fotoinhibición).   

 Reducciones en la actividad fotoquímica (J, PSII, qP) e incrementos en qN en las 

plantas de cacao en T2 y T3 de los experimentos en vivero y en plantas expuestas en 

Chuao, sugieren una  regulación descendente del aparato fotoquímico 

(fotoprotección); sin embargo, este hecho podría estar asociado a bajos valores de 

Fv/Fm, indicando un posible daño de aparato fotoquímico (fotoinhibición del PSII en 

plantas de cacao sometido a altas DFF). 

 Las plantas de cacao sometidas a bajas DFF (T1 en vivero y plantas sombreadas en 

el campo) presentaron un mayor AFE y un menor GF en comparación con las 

plantas expuestas a altas DFF; aumentos en CAF y disminución en la relación V/R 

en T1 indican una mayor inversión en la parte aérea en detrimento de las raíces, 

sugiriendo que plantas sombreadas de cacao invierten mayor biomasa en hojas para 

obtener una mayor intercepción de la luz.  
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 Las plantas de cacao “cultivar Chuao” presentaron mayor plasticidad “plasticidad 

fisiológica-bioquímica y morfoanatómica” en parámetros morfológicos (CAF, AFE, 

AFt, V/R) que en parámetros fisiológicos y bioquímicos (A, gs, Amax, ФPSII, Cla); 

resultados que apoyan el hecho de que el cacao es un cultivo tolerante a la sombra, 

el cual puede aclimatarse al estar sometido a altas DFF, sin que esto se traduzca en 

una ventaja adicional para el cultivo; debido a que el resultado final de la captación 

y transducción de energía (en el proceso fotosintético), no se tradujo en una mayor 

acumulación y distribución de biomasa, tasa relativa de crecimiento, tasa de 

asimilación neta o medidas alométricas. 
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